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ÜBER DEN BIONTENWECHSEL UND DIE ABWEICHUNGEN 
VON SEINEM NORMALEN VERLAUF. 


Von 
Hans WINKLER. 


(Eingegangen am 23. April 1942.) 


Die Fortpflanzung auf geschlechtlichem Wege hat für alle Organismen, 
bei denen sie vorkommt, zur Folge, daß sie in zwei gesetzmäßig auf- 
einanderfolgenden Entwicklungszuständen auftreten: der eine bildet Ge- 
schlechtszellen, die Gameten, aus, der andere entsteht aus deren Ver- 
einigung zur Zygote und bildet als Fortpflanzungszellen Gonosporen, 
aus denen wë er die gametenbildende Entwicklungsphase hervorgeht. 
Wir nennen im folgenden den ersteren Entwicklungszustand den Gamo- 
bionten, den letzteren den Zygobionten, und den regelmäßigen Wechsel 
zwischen Gamobiont und Zygobiont den Biontenwechsel. 

Es soll in dieser Arbeit in erster Linie unsere Aufgabe sein, die Ab- 
weichungen vom normalen Ablauf dieses Biontenwechsels abzuleiten, 
ihrem Wesen nach zu schildern und an Beispielen zu erläutern. Damit 
das geschehen kann, ist es nötig, vorher auf das Wesen des normalen 
Biontenwechsels kurz einzugehen. 

Das, was wir hier als Biontenwechsel bezeichnen, wurde und wird 
bekanntlich gewöhnlich und ganz allgemein im Anschluß an HOFMEISTERS 
grundlegende Entdeckungen als Generationswechsel bezeichnet. Diese 
Bezeichnungsweise hat aber, vor allem wegen des verschiedenen Inhalts, 
den man dem Begriff der Generation beilegte, dazu geführt, daß das 
ganz allgemeine Bestehen eines Generationswechsels, wie es im Sinne 
der HorMEISTERschen Auffassung vom Wesen der Generation für alle 
sich geschlechtlich fortpflanzenden Organismen gefordert werden muß, 
vielfach geleugnet und bestimmten Organismen ein solcher abgesprochen 
wurde. Die Bedenken, die zu einer solchen Stellungnahme geführt 
haben, verschwinden meines Erachtens, wenn man den Begriff des 
Generationswechsels im HorMEISTERschen Sinne durch den des Bionten- 
wechsels ersetzt!. Dies soll in dem ersten Abschnitte aufgezeigt werden. 
In dem zweiten Abschnitt sollen dann die Abweichungen vom normalen 
Biontenwechsel besprochen werden, wobei ich mich auf das Grund- 
sätzliche und die Anführung einer Anzahl von Beispielen beschränken 


1 Es hat auch früher schon nicht an Versuchen gefehlt, durch Änderung der 
Bezeichnungsweise und Einführung neuer Begriffe eine einheitliche Auffassung der 
Erscheinungen, die wir als Biontenwechsel bezeichnen, zu ermöglichen. Man vgl. 
dazu z. B. WurmBach (1935). Mit diesen Versuchen gedenke ich mich andernorts 
auseinanderzusetzen. 
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werde, eine umfassende Darstellung einer Monographie der Abweichungen 
vom normalen Biontenwechsel vorbehaltend, die ich in absehbarer Zeit 
vorzulegen hoffe. 

I. Der normale Biontenwechsel. 

Die Ansicht, daß bei allen sich geschlechtlich fortpflanzenden Orga- 
nismen notwendig auch ein Generationswechsel vorkommen, daß ein 
solcher also auch bei den Tieren vorhanden sein müsse (CHAMBERLAIN 
1905, S. 137; WINKLER 1906, S. 263; 1908, S. 131), hat keineswegs all- 
gemeine Zustimmung gefunden, insbesondere nicht bei den Zoologen. 
So sagt z.B. Hartmann (1914, S.42): „Bei Fucus, dem Endglied der 
Braunalgenreihe, fehlt die ungeschlechtliche Entwicklung ganz und die 
Reduktion findet im Oogon bei der Eibildung statt. Die extremen Ver- 
treter des antithetischen Generationswechsels schließen nun folgerichtig: 
Die diploide Geschlechtspflanze sei kein Gametophyt, sondern ein Sporo- 
phyt, und der Gametophyt sei nur durch die haploiden Zellen im Oogon 
repräsentiert. Diese Auffassung dehnen CHAMBERLAIN und WINKLER 
konsequent auch auf die Tiere aus; sie betrachten auch hier die ge- 
schlechtlich sich fortpflanzenden Metazoen als Sporophyten und nur die 
reifen Keimzellen als Gametophyten. Trotz aller Logik in der Durch- 
führung kann ich mich dieser Auffassung durchaus nicht anschließen, 
bin vielmehr mit OLTMANNS, GOEBEL und einigen anderen Botanikern 
der Meinung, daß die Reduktionsteilungen mit dem Generationswechsel 
als solchem nichts zu tun haben und daß mithin die Basis der SchluB- 
folgerungen von CHAMBERLAIN, WINKLER usw. nicht richtig ist.” 

Die Gründe für diese Ablehnung lagen, soweit sie nicht einfach 
nomenklatorischer Art waren!, darin, daß der Begriff der ,,Generation‘* 
nicht einheitlich definiert und in anderem Sinne verstanden wurde, als 
ihn HoFMEISTER angenommen hatte, und auch darin, daß die Hor- 
MEISTERSche Homologiereihe des Generationswechsels im phylogeneti- 
schen Sinne ausgedeutet wurde, was naturgemäß bei Ausdehnung auf 
das Tierreich auf unüberwindliche Schwierigkeiten stoßen muß. 

Was zunächst die Umgrenzung des Generationsbegriffes anbelangt, 
so äußert sich z. B. Hartmann (1934, S.483) folgendermaßen: „Als 
Generation darf nicht eine Keimzelle an sich schon angesprochen werden, 
wie es einige Botaniker in neuerer Zeit getan haben, denn zu dem Be- 
griff Generation gehört, daß die Keimzelle eine, wenn auch unbedeutende, 
vegetative Entwicklung durchmacht, so daß ein vegetatives, für die 
Art typisches Individuum gebildet wird, das mit einem besonderen 
Fortpflanzungsakt schließt.‘ Ähnlich definiert WETTSTEIN (1933, S. 37): 
„Generation nennen wir einen Entwicklungsabschnitt, der mit einem 


1 Insofern, als in der Zoologie unter „„Generationswechsel‘‘ eine ganz anders- 
artige Erscheinung verstanden wurde als in der Botanik nach HOFMEISTERS Groß- 
tat, nämlich die von Cuamisso entdeckte Metagenesis. 
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bestimmten Keimzellentypus beginnt und mit der Erzeugung eines 
anderen bestimmten Keimzellentypus abschließt. Nicht die Keimzelle 
selbst repräsentiert die Generation, sondern es muß ein, wenn auch 
noch so unbedeutender vegetativer Entwicklungsabschnitt aus ihr hervor- 
gehen, bevor es zur Bildung der neuen Keimzellen kommt.‘‘ Das ent- 
spricht der kürzer gefaßten Definition von Renner (1916, S. 368): 
„Eine Generation ist ein von zwei verschiedenen Keimzellformen ein- 
gefaßter Entwicklungsausschnitt, der einigermaßen ansehnliches vege- 
tatives Wachstum zeigt.‘ 

Nach dieser Begriffsumgrenzung sind z.B. bei den Phaeophyceen 
Phyllitis fascia (MüLL.) Kitz. und Scytosiphon lomentarius (LyNGB.) AG., 
die keine unilokuläre Sporangien bilden, sondern sich nur durch zygo- 
phasige Schwärmer aus plurilokulären Sporangien vermehren (KYLIN 
1933, S. 87), die aufeinanderfolgenden Sporophytengenerationen keine 
„Generationen“, denn am Anfang und Ende ihrer Entwicklung stehen 
nicht „verschiedene obligate Keimzellformen‘“, sondern gleiche. Und 
auch z. B. die parthenogenetischen Sommergenerationen der Blattläuse 
sind nach dieser Definition keine Generationen, da sie aus Eiern ent- 
stehen und wieder Eier bilden. Ja streng genommen dürfte man dann 
überhaupt bei den meisten Tieren und auch beim Menschen nicht von 
Generationen reden, weil gerade nach der Ansicht, wonach hier ein 
Generationswechsel nicht vorhanden sein soll, ja auch Entwicklungs- 
abschnitte mit ‚verschiedenen obligaten Keimzellformen‘ fehlen. 

Davon aber abgesehen. In der Forderung, ein Entwicklungsabschnitt 
müsse, um als Generation gelten zu können, eine wenn auch noch so 
unbedeutende vegetative Entwicklung durchmachen bzw. ein einiger- 
maßen ansehnliches vegetatives Wachstum zeigen, bevor die neue Keim- 
zelle gebildet wird, liegt offensichtlich die Annahme, daß diese ,,vege- 
tative Entwicklung‘ mit Zellteilungen verknüpft sein müsse, so daß der 
Gamobiont mehrzellig, zum mindesten aber zweizellig würde. 

Nun ist aber Mehrzelligkeit zweifellos nicht ein notwendiges Attribut 
des Bionten und auch nicht der Generation. Auch bei Einzellern nennt 
man ja unbedenklich die durch die fortgesetzte Zweiteilung auseinander 
hervorgehenden Folgen von Einzelzellen ‚Generationen‘ ; so spricht z. B. 
HARTMANN! von den ‚8000 Generationen von Paramaecium‘‘, die 
WooDRUFF unter voller Ausschaltung der Befruchtung gezüchtet hat. 

Besonders lehrreich sind in dieser Hinsicht die Gestaltungsverhältnisse 
der Gametophyten der Laminariales. Sie sind bekanntlich in beiden 
Geschlechtern mikroskopisch klein. An den großen Sporophyten ent- 
stehen die Zoosporen, die nach dem Schwärmen zur Ruhe kommen, die 
Geißeln abwerfen und nunmehr Embryosporen genannt werden. Nach 
einiger Zeit wachsen sie zu den Gametophyten aus, meist unter 


1 Hartmann: Allgemeine Biologie, S. 496. 1927. 
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Zellteilung, so daß gewöhnlich ziemlich wenigzellige fadenförmige Ge- 
bilde entstehen; diese gehen sehr bald zur Bildung von Oogonien bzw. 
Antheridien über, die immer nur ein Ei bzw. ein Spermatozoon aus ihrem 
ganzen Zellinhalte hervorgehen lassen. Nun kann aber bei zahlreichen 
Arten die ganze Entwicklung des weiblichen Gametophyten auch nur 
darin bestehen, daß die Embryospore sich vergrößert und dann unmittel- 
bar ohne Kern- und Zellteilung zum Oogonium wird. Dann wird also 
die Zoospore — xicht sofort nach ihrer Entstehung, sondern erst nach 
einiger Zeit, während der ohne Zweifel in ihr wichtige physiologische 
Umstimmungen vor sich gehen — unmittelbar zur Gamete. ‚Chez les 
Saccorrhiza bulbosa de la PYLAE et Laminaria Cloustoni EDMONSTON 
l’embryospore, c’est-à-dire la zoospore arrêtée et entourée d’une mem- 
brane, peut se transformer directement en oogone après augmentation 
de son volume, et le noyau de la zoospore devient alors le noyau de 
l’oosphère (SAUVAGEAU 1918, S. 4). Dasselbe gilt noch für zahlreiche 
andere Laminariales, z. B. für Alaria crassifolia KJELLMAN (KANDA 1936, 
S. 256), Arthrothamnus bifidus (GMEL.) J. Ac. (,,In this species most of 
the female gametophytes are unicellular, and the content of the vege- 
tative cell metamorphoses into a single oogonium‘“ (KANDA 1936, S. 234), 
Laminaria japonica ARESCH. (KANDA 1936, 8. 246), L. Yendoana MıyaBE 
(Kanpa 1938, $S. 89), L.cichorioides M1yABE (Kanpa 1938, S. 95), 
L. yezoensis MiyaBE (KANDA 1938, S. 98), L. angustata KJELLm. (KANDA 
1941, S. 296), Kjellmaniella crassifolia Mıyase (KANDA 1938, S. 103), 
Eisenia bicyclis (KJELLm.) SercH. (Kanpa 1941, S. 162), Ecklonia 
stolonifera OKAM. (KANDA 1941, S. 175), Eckloniopsis radicosa (KJELLM.) 
Oxam. (Kanpa 1941, 8.179), Macrocystis pyrifera Ac. (LEvyNs 1933, 
S. 350). 

Die mannlichen Gametophyten der Laminariales sind im allgemeinen 
zellenreicher als die weiblichen, doch kann wenigstens bei Saccorrhiza 
bulbosa auch der mannliche Gametophyt ,,se réduire 4 une seule cellule 
dépassant à peine les dimensions d’une zoospore“‘ (SAUVAGEAU 1918, 8.48). 
Da im Antheridium nur ein einziges Spermatozoon ausgebildet wird, so 
wird auch hier die Zoospore mit ihrem ganzen Inhalt ohne vorhergehende 
Kernteilung zum männlichen Gameten. 

Gewiß wird nun in diesem Falle niemand annehmen wollen, daß die 
Laminariales-Gametophyten zwar, wenn sie zwei- oder mehrzellig sind, 
als weibliche und als männliche geschlechtliche ‚Generation‘ aufzufassen 
seien, nicht aber auch dann, wenn sie einzellig bleiben; und wenn eine 
Laminariale gefunden würde, bei der die Gametophyten stets einzellig 
wären — bei Arthrothamnus bifidus und Laminaria Cloustoni sind sie, 
wenigstens die weiblichen, meistens so, — dann entspräche deren Ent- 
wicklung völlig der typischer Diplonten, bei denen daher auch die eine 
Zelle, die zum Ei wird, als die weibliche geschlechtliche Generation an- 
gesehen werden kann: Sie ist erst die Spore, die sich dann ohne Zwischen- 
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schaltung auch nur einer vegetativen Teilung in ihrer Gänze zum Ei 
umwandelt. 

Dabei kann kaum bezweifelt werden, daß auch die Zelle des ein- 
zelligen Laminariengametophyten an sich durchaus zu vegetativen 
Teilunger * =‘ igt ist. Das läßt sich eben aus dem Umstande erschließen, 
daß neb ı einzelligen bei allen bisher untersuchten Arten auch mehr- 
zellige wametophyten vorkommen. Und SCHREIBER (1931) konnte die 
an sich auch wenigzelligen weiblichen Gametophyten von Laminaria 
saccharina (L.) Lamour., L. digitata (L.) Lamour. und L. hyperborea 
(Gunn.) FosLie in künstlichen Reinkulturen zu üppig wachsenden, 
fädigen, Phaeosporeen ähnlichen „Riesengametophyten‘ aufziehen, die 
bei regelmäßigem Umsetzen in neue Nährlösung jahrelang im Sommer 
und Winter ohne die geringsten Anzeichen einer Degeneration weiter- 
wuchsen. Für SCHREIBER (1931, S. 335) ,,besteht kein Zweifel, daß auch 
in der freien Natur die Geschlechtspflanzen perennieren können.“ Und 
in den vielzelligen Gametophyten kann, wenigstens bei gewissen Arten, 
jede Zelle zum Oogonium werden (SAUVAGEAU 1918, S. 193; HARRIES 
1932, S. 899). 

Wenn somit auch bei Diplobionten unter Umständen die eine Gene- 
ration einzellig sein kann, wobei daneben auch mehrzellige solche Gene- 
rationen vorkommen, so ist nicht einzusehen, warum man nicht auch 
dann bei ihnen einen entsprechenden Generationswechsel annehmen soll, 
wenn die eine Generation stets und ausnahmslos einzellig ist, wie bei 
Codium oder den Tieren. Und man wird dann gewiß ebenso unbedenklich 
denselben Generationswechsel auch denjenigen Organismen zuschreiben 
können, bei denen beide Generationen einzellig sind, also den Einzellern | 
mit geschlechtlicher Fortpflanzung. Bei ihnen ist die freilebende 
Einzelzelle der Gamobiont (Gametophyt), die Zygote ist der Zygobiont 
(Sporophyt). — 

Die Übertragung des pflanzlichen Generationswechselschemas auf 
die Tiere ist wohl auch dadurch erschwert worden, daß man die beiden 
miteinander alternierenden Generationen oft als „geschlechtliche‘ und 
„ungeschlechtliche‘ Generation einander gegenüberstellte. Bei den 
Tieren wäre dann der Körper als die ,,ungeschlechtliche“ Generation 
zu bezeichnen, was begreiflicherweise zum mindesten befremdlich er- 
scheinen muß. Die Bezeichnungen ,,geschlechtliche“ und ,,ungeschlecht- 
liche‘ Generation für Gamobionten und Zygobionten werden aber am 
besten überhaupt nicht gebraucht, da sie gar nicht einmal zutreffend 
sind. Denn erstens ist die „ungeschlechtlich‘ genannte Generation gar 
nicht geschlechtslos, denn sie besitzt alle Anlagen für beide Geschlechter, 
bildet nur keine Geschlechtsorgane aus. Und zweitens vollzieht sich 
einer der wichtigsten Vorgänge der geschlechtlichen Fortpflanzung, 
nämlich die Karyogamie, gerade in der ,,ungeschlechtlichen“ Generation. 
Der Gamobiont endet mit der Verschmelzung der Gameten; damit ist 
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die Zygote gegeben, die erste — oder auch die einzige — Zelle des Zygo- 
bionten. In ihr aber erfolgt erst die Karyogamie. Das zeigt sich be- 
sonders deutlich bei den Eumyceten, wo die Karyogamie unter Um- 
ständen erst geraume Zeit nach der Gametenkopulation erfolgt. Bei 
ihnen stellt das durch die Kopulation entstandene dikaryotische Mycel 
den Körper des Zygobionten dar, und erst im jungen Ascus bzw. der 
jungen Basidie geht der zweite Teil des Befruchtungsvorganges, die Kern- 
verschmelzung, vor sich. Ascus und Basidie sind aber natürlich Teile 
der „ungeschlechtlichen“ Generation, und hier zeigt es sich schlagend, 
wie unmöglich die Bezeichnung „ungeschlechtliche‘‘ Generation für den- 
jenigen Entwicklungsabschnitt ist, in dem sich gerade der wichtigste 
Teil des Geschlechtsvorganges abspielt. Der Wesensunterschied der 
beiden Entwicklungsphasen ist eben nicht der, daß die eine geschlechtlich 
sei, die andere nicht, sondern der, daß die eine Geschlechtszellen aus- 
bildet, die andere nicht. Das hat, wie wir gleich sehen werden, schon 
HorMEISTER deutlich erkannt und ausgesprochen. 

Die Hormeıstersche Homologiereihe des Generationswechsels — 
Bryophyta, homospore Pteridophyta, heterospore Pteridophyta, Gymno- 
spermae, Angiospermae — ist bekanntlich dadurch gekennzeichnet, daß 
bei den genannten Pflanzenklassen in der angegebenen Reihenfolge der 
Gametophyt in seiner quantitativen Ausbildung immer stärker reduziert 
wird. HOFMEISTER selbst hat diese Reihe im Sinne der idealistischen 
Morphologie aufgestellt und sie jedenfalls nicht als eine phylogenetische 
Stammreihe aufgefaßt (vgl. u. a. GOEBEL 1924, S. 58; ZIMMERMANN 1930, 
S. 11, 89). Später hat man das Letztere getan und ist sehr bald auf 
unüberwindliche Schwierigkeiten gestoßen, wie das z. B. der Versuch 
von NAEGELI (1884, S. 472ff.) anschaulich zeigt, ‚die Abstammungslinie 
der Gefäßpflanzen von don Algen durch die Lebermoose‘“ aufzuweisen. 

Heute wird niemand mehr daran denken, die HormEistTersche Reihe 
von den Lebermoosen bis zu den Angiospermen als eine geradlinige 
stammesgeschichtliche Reihe anzusehen, bei der die Stufe mit stärker 
rückgebildetem Gametophyten jeweils aus der mit weniger stark redu- 
ziertem Gametophyten hervorgegangen sei. Man wird vielmehr an- 
nehmen, daß die Trennung der einzelnen zur Hormeisterschen Reihe 
gehörigen Gruppen voneinander schon sehr frühzeitig erfolgt ist, und 
daß ihre jeweilige weitere morphologische Entwicklung und auch die 
Ausgestaltung des Generationswechsels bei ihnen unabhängig von den 
anderen Gruppen erfolgt und ihre eigenen Wege gegangen ist. Damit 
entfällt aber auch die Notwendigkeit, etwa diejenigen Gruppen, bei 
denen — wie bei den Tieren — der Gamobiont auf die Zellenminimalzahl 
beschränkt ist, als das Endglied einer gleitenden phylogenetischen Ent- 
wicklungsreihe anzusehen und anzunehmen, sie müsse sich durch all- 
mähliche Reduktion ihres Gamobionten auf die Minimalgröße entwickelt 
haben. 
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RENNER (1916, S.341) meint, „die Einbeziehung der niedersten 
Kryptogamen und der Tiere in das Generationswechselschema hätte 
nur dann eine gewisse Berechtigung, wenn Grund zu der Annahme vor- 
handen wäre, daß die jeweils durch die minimale Zellenzahl repräsentierte 
„Generation‘ durch Reduktion in den rudimentären Zustand gekommen 
sei. Diese Annahme hat aber noch niemand wahrscheinlich gemacht.“ 
Sie ist auch nicht nötig. Sie wäre es nur dann, wenn es keine andere 
Möglichkeit, eine Generation mit der minimalen Zellenzahl 1 zu deuten, 
gäbe als die, in ihr das Endglied einer stammesgeschichtlichen Rudimen- 
tärentwicklung zu sehen. Es besteht aber daneben noch die andere 
Möglichkeit, daß die Einzelligkeit einer im Generationswechsel mit einem 
vielzelligen Körper wechselnden Phase als Verharren auf dem ursprüng- 
lichen Zustand angesehen werden kann, der bei aller Weiterentwicklung 
des anderen Generationswechselpartners beibehalten worden ist. 

Wir müssen wohl sicher annehmen, daß sich die vielzelligen Pflanzen 
und Tiere aus einzelligen Organismen entwickelt haben, die geschlechtlich 
waren und einen regelmäßigen Wechsel zwischen einem einzelligen, Ge- 
schlechtszellen bildenden und einem ebenfalls einzelligen, die Reduktions- 
teilung durchführenden Zustand aufwiesen. Die Höherentwicklung ge- 
schah nun dadurch, daß der eine oder der andere Status oder aber auch 
beide Entwicklungsphasen mehrzellig wurden. Alle drei Möglichkeiten 
sind, mit den mannigfachsten Abänderungen im einzelnen, bei den 
Pflanzen verwirklicht worden. Das hängt ohne Zweifel mit der Auto- 
trophie der Pflanzen zusammen, die es ihnen leicht ermöglichte, einen 
zu selbständiger Ernährung und zu selbständigem Leben befähigten 
Körper in zunächst einfacher Gestaltung auszubauen. Bei den primär 
heterotrophen Tieren ist von vornherein der Aufbau des vielzelligen 
Körpers, der infolge der heterotrophen Lebensweise nicht so einfach 
wie der der niederen Pflanzen gestaltet werden konnte, auf eine der 
beiden Entwicklungsphasen beschränkt worden, und zwar auf die mit 
der höheren Chromosomenzahl, während der geschlechtszellenbildende 
Status einzellig blieb und in offensichtlichem Zusammenhang mit der 
heterotrophen Ernährungsweise seine Selbständigkeit verlor und in den 
vielzelligen Körper der anderen Entwicklungsstufe aufgenommen wurde. 

Daß es die sich ungeschlechtlich vermehrende Generation war, die 
bei den Tieren und schließlich auch bei den höheren Pflanzen die domi- 
nierende wurde, hängt aber wohl nicht nur damit zusammen, daß sie 
die höhere Chromosomenzahl besaß, sondern auch damit, daß die beiden 
Entwicklungsphasen von vornherein verschiedene Aufgaben hatten: 
Die Geschlechtszellen bildende hat die Amphimixis durchzuführen, die 
andere für die Vermehrung der Individuenzahl zu sorgen. Die erste 
Aufgabe kann auch im Stadium der Einzelligkeit erledigt werden, die 
zweite um so besser, je kräftiger ausgestaltet der Körper ist und je mehr 
Vermehrungskörper er also ausbilden kann. Die Erkenntnis dessen liegt 
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schon klar vor in der ersten Definition der Generation durch HOFMEISTER 
(1851, S. 139): ,, Moose und Farne bieten eines der auffälligsten Beispiele 
eines regelmäßigen Wechsels zweier in ihrer Organisation weit ver- 
schiedener Generationen. Die erste derselben, aus der keimenden Spore 
hervorgegangen, entwickelt Antheridien und Archegonien, bald wenige, 
bald viele. In der Zentralzelle des Archegonismus entsteht infolge der 
Befruchtung durch die aus den Antheridien entleerten Spermatozoiden 
die zweite Generation, bestimmt, Sporen zu erzeugen, deren sie stets 
eine weit größere Zahl bildet, als die erste Generation Anlagen zur 
Frucht trug.“ 

Vielleicht noch deutlicher zeigt, was HOFMEISTER als das Wesen der 
beiden Generationen ansah, die Definition, die er in dem Aufsatz ,, Über 
die Stellung der Moose im System‘! gibt: „Die erste der Spore ent- 
keimende Generation hat die Bestimmung, die geschlechtlich verschie- 
denen Organe zu erzeugen, durch deren Zusammenwirken die in der 
Zentralzelle des weiblichen schon vorhandene Urmutterzelle der zweiten 
Generation zur Vermehrung gebracht wird. Die Bestimmung der zweiten 
Generation ist die Bildung zahlreicher freier Fortpflanzungszellen, der 
Sporen, aus deren Keimung wiederum die erste Generation hervorgeht.‘ 

Die Tendenz, die eine Generation unselbständig und in Abhängigkeit 
von der anderen zu entwickeln, ist auch im Pflanzenreich unabhängig 
an verschiedenen Stellen aufgetreten. Bei den Moosen ist es bekanntlich 
der Sporophyt, der sich nicht selbständig erhalten kann, da er blatt- 
und rhizoidenlos ist. Diese Entwicklung hat gewissermaßen in eine Sack- 
gasse und nicht über die Moose hinausgeführt. Sie findet sich sonst 
nur noch bei einigen Rhodophyten, wie z. B. bei Liagora tetrasporifera 
BoERG., wo aus der Zygote ein sich auf dem Gametophyten entwickelnder 
tetrasporenbildender Gonimoblast hervorgeht (vgl. das Generations- 
wechselschema bei SVEDELIUS 1931, S. 52). 

Bei den Pteridophyten und Spermatophyten ist die Geschlechtszellen 
bildende Generation die weitaus schwächer entwickelte; sie ist immer 
blattlos, aber zunächst autotroph und zu selbständigem Leben befähigt. 
Das ändert sich mit der Einführung der Heterosporie. Die Gametophyten 
aller heterosporen Organismen sind heterotroph, auch wo sie, wie z. B. 
bei Salvinia, etwas Chlorophyll besitzen. Sie müssen daher die Nährstoffe, 
die für ihre eigene Entwicklung und die ihrer Gameten gebraucht 
werden, vom Sporophyten in den Sporen mitbekommen oder aber sich 
wie ein Parasit in letzterem selbst entwickeln. In diesem Falle entnimmt 
der Gamobiont die zu seiner Entwicklung benötigten Nährstoffe un- 
mittelbar aus dem ihn umgebenden Gewebe des Zygobionten. Sein 
eigenes vegetatives Gewebe wird dadurch überflüssig, und es wird unter 
diesem Gesichtspunkte verständlich, daß der Gamobiont bis schließlich 
zum völligen Verschwinden seiner vegetativen Teile rückgebildet wird. 


1 Flora (Regensburg): 35, 5—6 (1852). 
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So bleibt endlich vom Gamobionten nichts mehr übrig als sein wesent- 
lichster und für die Entwicklung unentbehrlicher Teil, eben die Gamete. 
Bei den Metazoen, wo der Gamobiont das Stadium der Einzelligkeit 
ja nie überschritten hat, wo daher die Megaspore unmittelbar zum Ei, 
die Mikrospore zum Spermatozoon werden, ist bei der Umwandlung der 
Megaspore zum Ei auch ein weiteres Vergrößerungswachstum nicht 
nötig, weil dieses vorher restlos von der Megasporenmutterzelle, der Ovo- 
cyte, durchgeführt wird, — vielleicht weil die dazu und zur inneren 
Ausbildung der späteren Eizelle (Dotterbildung usw.) nötigen Ent- 
wicklungsabläufe mit dem unreduzierten Kern besser als mit dem redu- 
zierten durchzuführen sind. Hier muß eben, da der minimale Gamo- 
biont selbst dazu nicht imstande ist, der Zygobiont für die Ausstattung 
des Eies sorgen, eine Aufgabe, die bei ernährungsphysiologisch selb- 
ständigen Gamobionten diesen selbst zufällt, wie z. B. bei Chara, wo 
ebenfalls verhältnismäßig große und nährstoffreiche Eier ausgebildet 
werden. — 

Wenn so meines Erachtens daran festgehalten werden muß, daß bei 
allen sich geschlechtlich fortpflanzenden Organismen, auch bei Einzellern 
und Tieren, ein antithetischer Generationswechsel vorhanden ist, so 
scheint es mir doch nicht mehr zweckmäßig zu sein, diese Erscheinung 
weiterhin als ,,Generationswechsel“ zu bezeichnen. Denn der Begriff 
der ‚Generation‘ ist, nachdem man sich leider nicht an die ursprüngliche 
Hormetstersche Definition gehalten hat, zu vieldeutig und unbestimmt 
geworden. Nach HoFMEISTER sind die beiden in regelmäßigem Wechsel 
aufeinanderfolgenden Generationen in ihrer Organisation wesensver- 
schieden, und diese Wesensverschiedenheit liegt darin, daß die eine 
Generation Geschlechtszellen ausbildet, die andere Sporen, also un- 
geschlechtliche Vermehrungsorgane. Dieser grundsätzliche Wesens- 
unterschied der beiden Generationen schließt es natürlich aus, daß mehr 
als zwei in dieser Hinsicht gegensätzliche Generationen denkbar sind 
und vorkommen. 

Daher bedeutet es eine grundsätzliche Verschiebung der ursprüng- 
lichen Begriffsumgrenzung der Generation, wenn man auch von einem 
„dreigliedrigen Generationswechsel“ bei manchen Organismen spricht. 
So sagt z. B. RENNER (1916, S. 361): „Während der Kernphasenwechsel 
immer zweigliedrig ist, kann der Generationswechsel mehr Glieder ent- 
halten. Dreigliedrig ist er z. B. bei den tetrasporenbildenden Florideen. 
Die Haplophase ist wie im HormetstErschen Generationswechsel der 
Gametophyt, die Diplophase besteht aber aus zwei ungeschlechtlichen 
Generationen, nämlich dem auf dem Gametophyten parasitierenden 
Gonimoblasten und der frei lebenden Tetrasporenpflanze. Der Gonimo- 
blast verdient zweifellos die Wertung als besondere Generation: Er hat 
einen bald mehr bald weniger ausgedehnten Vegetationskörper, an dem 
besondere Keimzellen, die Karposporen, gebildet werden. Innerhalb des 














10 Hans Winkler: Über den Biontenwechsel 


Generationswechsels haben Karposporen und Tetrasporen insofern eine 
ähnliche Bedeutung, als sie beide den Übergang von einer Generation 
zu einer anderen vermitteln, also obligate, in unserem Sinne echte Sporen 
sind.” Und dasselbe liegt vor, wenn der Grünalge Coleochaete ‚ein zwei- 
gliedriger, in der haploiden Phase sich abspielender Generationswechsel, 
der natürlich mit den Hormeisterschen Typen nichts zu tun hat‘, 
zugesprochen wird (RENNER 1916, S. 363; ebenso Kyum 1916, S. 576, 
der 8.572 auch von den diplobioncischen Rhodophyten sagt: , Die 
diploide Phase ist in zwei Generationen zerlegt‘‘). 

Es muß zu Unklarheiten und zu Verwirrung führen, wenn der Aus- 
druck Generation mit so verschiedener innerer Bedeutung gebraucht 
wird. In dem dreigliedrigen Generationswechsel der Rhodophyten, wie 
ihn RENNER und KYLIN annehmen, ist der Wesensunterschied zwischen 
der 1. Generation, der gametenbildenden, und der 2. Generation, dem 
Gonimoblasten, und der Unterschied zwischen der 1. und 3. Generation, 
dem Tetrasporophyten, ein anderer als der zwischen der 2. und 3. Gene- 
ration unter sich. Diese beiden Generationen haben im Gegensatz zu 
der ersten das Gemeinsame, daß sie keine Gameten bilden können. Sie 
stehen daher als eine Einheit der Gametophytengeneration gegenüber, 
und es ist daher richtig und zweckmäßiger, sie nur als selbständig lebende 
Entwicklungsabschnitte des Sporophyten aufzufassen, wie solche ja auch 
bei manchen anderen Organismen vorkommem. 

Knıer (1928, S. 230) empfindet das Bedürfnis, es zu rechtfertigen, 
daß der dreigliedrige Entwicklungszyklus dieser Rotalgen als Generations- 
wechsel bezeichnet wird. Er meint: „Wir haben bei den typischen 
diplobiontischen Florideen drei scharf umgrenzte Stadien, die unter den 
in der Natur gegebenen Bedingungen einander notwendig folgen, und 
deren jedes ein integrierender Bestandteil des Entwicklungszyklus ist. 
Was ist natürlicher, als sie Generationen zu nennen? Ein mehr oder 
weniger instinktives Haften an der Zweiheit, die in der Generationenfolge 
der seit HOFMEISTER klassischen Beispiele (Archegoniaten) das Übliche 
ist, hat wohl es mit sich gebracht, daß sich verschiedene Forscher gegen 
diesen Standpunkt strauben.“ Aber dieses Festhalten an der Zweiheit 
der Entwicklungsfolge im Generationswechsel ist nicht ‚mehr oder 
weniger instinktiv‘, sondern gründet sich darauf, daß logischerweise 
nach der ursprünglich im Hinblick auf den Generationswechsel ge- 
gebenen Definition der Generation eben mehr als zwei solcher Gene- 
rationen nicht denkbar sind. Die eine Generation ist die, welche Ge- 
schlechtszellen ausbildet, die andere die, welche das nicht tut; tertium 
non datur. Wenn man also von einem dreigliederigen Generations- 
wechsel redet, so kann man das nur tun, wenn man eine andere Definition 
der Generation zugrunde legt als die, welche ihr ursprünglich gegeben 
worden war. Und es wäre besser gewesen, man wäre davon nicht ab- 
gewichen. 





und die Abweichungen von seinem normalen Verlauf. 11 


Auch bei den ,,dreigliederigen“ Rhodophyten gibt es daher, wie 
überall, nur zwei Bionten, den Gamobionten und den Zygobionten; die 
Entwicklung des letzteren ist aber in zwei Abschnitte zerlegt, wobei 
man wohl in dem Gonimoblasten eine später eingeschaltete, der vege- 
tativen Reproduktion dienende Entwicklungsstufe erblicken muß. Denn 
der Sinn dieser Zerlegung des einen Bionten in zwei Entwicklungs- 
abschnitte ist offenbar überall, wo sie vorkommt, der, daß dadurch die 
Entstehung von mehr als einem neuen Individuum aus der Zygote 
bzw. der Gonospore ermöglicht wird. Bei den diplobiontischen Rotalgen 
würde ja ohne die Zwischenschaltung des Gonimoblasten aus der Zygote 
nur eine einzige Tetrasporenpflanze hervorgehen, und bei den haplo- 
biontischen liegen die Dinge ähnlich: Bei ihnen findet die Reduktions- 
teilung in der Zygote statt. Von den 4 in ihr entstehenden gamophasigen 
Kernen gehen aber 3 zugrunde, und so entsteht nur ein Gonimoblast. 
Wäre dieser nicht eingeschaltet, so ginge immer nur ein Gametophyt 
nach der Befruchtung aus der einen überlebenden Gonospore hervor. 
Von diesem Gesichtspunkte aus ist es durchaus verständlich, daß ein 
Gonimoblast sowohl im Entwicklungsgang des Zygobionten als in dem 
des Gamobionten auftreten kann!. 

Ebenso zu deuten sind die Verhältnisse bei Coleochaete. Hier ist der 
Zygobiont auf die Zygote beschränkt, und der die Schwärmzellen 
liefernde wenigzellige Körper entspricht durchaus dem Gonimoblasten 
der Rotalgen: Er ist der erste Entwicklungsabschnitt des Gamobionten 
und hat die Aufgabe, durch seine Sporenbildung die Entstehung von 
mehr als einem neuen Individuum im Gefolge der einen Befruchtung zu 
vermitteln. Auch die Zerlegung des dikaryotischen Entwicklungs- 
stadiums der Rostpilze in Aecidium und Uredo sowie die Protonema- 
bildung der Moose lassen sich ähnlich deuten. Verfehlt ist es dagegen, 


1 Dies um so mehr, als der Gonimoblast bei den höher entwickelten Florideen 
ja an sich eine eigentümliche Art von Zwischenstellung zwischen Gamobionten 
und Zygobionten hinsichtlich seiner Entsteh eise einnimmt. Bei den Nemalio- 
nales und den Gelidiales entsteht er aus der | befruchteten Eizelle, also auf dem 
normalen Wege der Entstehung des Zygobionten. Bei den anderen Gruppen aber 
wird er von den Auxiliarzellen aus gebildet, also von Zellen des Gamobionten, die 
allerdings erst dann zu Gonimoblasten auswachsen, wem der Kern des befruchteten 
Eies oder ein zygophasiger Abkömmling von ihm unter Verdrängung des eigenen 
gamophasigen Auxiliarzellkernes in sie eingewandert ist. Man kann das in 
einstimmung mit dem typischen Auskeimen des Zygobionten aus einer Zygote 
bringen, wenn man in den Auxiliarzellen Gameten sieht, die durch den zygophasigen 
Kern befruchtet und zu Zygoten werden. Der Sinn dieser „Befruchtung‘‘ mehrerer 
Auxiliarzellen an demselben Gamobionten ist derselbe wie der der Gonimoblasten- 
bildung überhaupt: es wird dadurch ermöglicht, daß im Gefolge einer einzigen 
Gametenkopulation — die bei den Rhodophyten vielleicht wegen der Unbeweglich- 
keit der männlichen Gameten erschwert ist — eine größere Zahl von Zygobionten 
aus einer Zygote entstehen kann. Der Befruchtungsvorgang wäre bei dieser 
Auffassung bei diesen Florideen wie bei den Eumyceten in zwei Teilvorgänge, die 
Karyogamie und die Zytogamie, zerlegt, nur in umgekehrter Reihenfolge. 
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wenn WETTSTEIN (1933, S. 152) sagt, nachdem erst ganz richtig dargelegt 
worden ist, daß bei den diplobiontischen Florideen der Sporophyt in 
zwei Abschnitte zerfällt: ,, Diese Zweiteilung des Sporophyten findet ein 
Analogon bei den Angiospermen, bei denen derselbe einerseits aus dem 
im Samen sich entwickelnden Embryo, andererseits aus der aus dem 
Embryo bei der Keimung hervorgehenden Pflanze besteht.‘ Denn die 
Keimung ist doch nur eine geradlinige Weiterentwicklung des Embryos 
nach einer Ruhezeit und hat mit einer Zerlegung des Entwicklungs- 
ganges der Sporophyten in zwei morphologisch verschiedene und sich 
durch besondere Fortpflanzungskörper vermehrende Abschnitte nichts 
zu tun. — 

Nur mit wenigen Worten sei noch auf die Beziehungen zwischen dem 
Biontenwechsel und dem Kernphasenwechsel eingegangen. Da beide 
primär durch die geschlechtliche Fortpflanzungsweise bedingt sind, sind 
die Beziehungen zwischen ihnen sehr enge, und beide gehen normaler- 
weise auch immer Hand in Hand. Aber sie sind nicht miteinander 
identisch. Denn es gibt genug Fälle, wo ein Biontenwechsel vorkommt, 
der nicht von einem Kernphasenwechsel begleitet wird. Es geht daher 
nicht an, den Biontenwechsel einfach mit dem Kernphasenwechsel 
gleichzusetzen. — 

Wenn man nun also angesichts der Unklarheiten, die, besonders 
wegen der verschiedenen Bedeutung, die man dem Begriff der Generation 
beigelegt hat, in der Anwendung der Bezeichnung Generationswechsel 
auf den Entwicklungszyklus der sich geschlechtlich fortpflanzenden 
Organismen aufgetreten sind, und die eine einheitliche Auffassung dieser 
wichtigen Vorgänge für das ganze Reich der Organismen erschweren, 
den Generationswechsel im Sinne HorMEISTERs als Biontenwechsel be- 
zeichnet, dann steht nichts dem im Wege, daß man die Bezeichnung 
Generationswechsel beibehält für alle diejenigen Fälle, wo sich die Ent- 
wicklung eines Organismus in zwei oder mehr Entwicklungsabschnitten 
vollzieht, von denen jeder besondere Fortpflanzungsorgane ausbildet, 
aus denen entweder wieder derselbe oder aber ein anderer in den Ent- 
wicklungszyklus gehöriger Entwicklungsabschnitt entsteht. Dazu kommt 
dann noch als Drittes der Kernphasenwechsel. 

Wir können die drei von einander zu unterscheidenden Statuswechsel 
kurz folgendermaßen kennzeichnen: 

Biontenwechsel. Der bei allen Organismen mit geschlechtlicher Fort- 
pflanzung vorhandene gesetzmäßige Wechsel zwischen einem Ent- 
wicklungszustand, der Gameten darstellt oder solche ausbildet, und 
einem, der aus der Vereinigung der Gameten als Zygote oder als deren 
Entwicklungsprodukt entsteht und Gonosporen bildet. 

Kernph hsel. Der Wechsel zwischen zwei Entwicklungsphasen, 
von denen die eine, die zygophasige, doppelt so viel Genome in ihren 
Kernen führt wie die andere, die gamophasige. 
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Generationswechsel. Der Wechsel zwischen zwei oder mehr Ent- 
wicklungszuständen, die sich bei sonstiger morphologischer Gleichheit 
oder Verschiedenheit durch die Art ihrer Fortpflanzung unterscheiden, 
wobei aus den Fortpflanzungszellen oder -körpern wieder dieselbe oder 
eine andere Entwicklungsstufe des Zyklus entstehen kann. 

Bionten-, Generations- und Kernphasenwechsel können normaler- 
weise zusammenfallen, wie z. B. bei den Moosen, Farnen und Samen- 
pflanzen. Bionten- und Generationswechsel können aber in diesen und 
anderen Fällen auch ohne den Kernphasenwechsel auftreten. Bionten- 
und Generationswechsel können auch nebeneinander vorhanden sein, 
ohne zusammenzufallen, wie z. B. bei den diplobiontischen Florideen, 
wo drei Generationen, aber nur zwei Bionten vorhanden sind; der Kern- 
phasenwechsel fällt dann normalerweise mit dem Biontenwechsel, nicht 
aber mit dem Generationswechsel zusammen. Ähnlich ist es bei Meta- 
genesis und Heterogonie. Bei den Organismen mit einzelligen Zygo- 
oder Gamobionten liegt zwar Biontenwechsel, aber kein Generations- 
wechsel vor, wenn man den einzelligen Entwicklungszustand nicht als 
„Generation‘‘ anerkennen will. 


II. Die Abweichungen vom normalen Biontenwechsel. 


Beim Biontenwechsel alternieren miteinander regelmäßig der Gamo- 
biont, der die Gameten ausbildet, und der Zygobiont, der die Gonosporen 
erzeugt. Beide Bionten können einzellig sein, beide können mehrzellig 
sein, oder es kann der eine einzellig, der andere mehrzellig sein. Bei den 
Haplonten ist der Zygobiont einzellig, bei den Diplonten ist es der 
Gamobiont. Letzterer besitzt normalerweise das für die Art charakte- 
ristische Genom in seinen Zellkernen einmal; seine Kerne sind also in 
der Gamophase, besitzen die gamophasige Chromosomenzahl. Der 
Zygobiont führt das Genom in jedem Zellkern zweimal, seine Kerne 
befinden sich in der Zygophase, haben die zygophasige Chromosomenzahl. 
Im normalen Entwicklungsgang entsteht der Gamobiont sporogen, d.h. 
aus einer durch Reduktionsteilung entstandenen vom Zygobionten aus- 
gebildeten Gonospore, während der Zygobiont normalerweise amphi- 
miktisch entsteht, d.h. aus der Zygote, die durch die Verschmelzung 
zweier vom Gamobionten erzeugten Gameten gebildet wird. 

Die Abweichungen von diesem normalen Biontenwechsel können nun 
darin bestehen, daß der Gamobiont oder der Zygobiont auf andere als 
die normale Weise entstehen. Wir können uns leicht die hier vorhandenen 
theoretisch denkbaren Möglichkeiten ableiten und wollen sie im folgenden 
ihrem Wesen nach kennzeichnen und untersuchen, ob und in welcher 
Form sie im einzelnen vorkommen. 

A. Der Zygobiont entsteht normalerweise amphimiktisch als die durch 
die Gametenkopulation sich entwickelnde Zygote oder aus dieser. Die 
Abweichungen von dieser normalen Entstehungsweise müssen also darin 
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bestehen, daß die amphimiktische Zygobiontenbildung durch einen 
anderen, nicht mit Gametenverschmelzung verbundenen Vorgang ersetzt 
wird. Wir nennen diesen Ersatz die Apomizis. Die hier vorliegenden 
Möglichkeiten sind die folgenden: 

1. Entstehung des Zygobionten nicht als Folge einer Gameten- 
kopulation, sondern aus vegetativen Zellen des Zygobionten. Sie ist 
natürlich nur bei Organismen möglich, wo der Zygobiont mehrzellig 
ist. Der Biontenwechsel ist dabei ausgeschaltet, da kein Gamobiont 
vorhanden ist, der in den Entwicklungszyklus einbezogen wird. Auch 
der Kernphasenwechsel fehlt. Das ist die vegetative Propagation des 
Zygobionten. 

2. Entstehung des Zygobionten nicht als Folge einer Gameten- 
kopulation, sondern aus vegetativen Zellen des Gamobionten; nur mög- 
lich, wenn der Gamobiont mehrzellig ist. Der Biontenwechsel bleibt 
erhalten, der Kernphasenwechsel ist ausgeschaltet, und der ganze Ent- 
wicklungsgang wird entweder mit der zygophasigen oder mit der gamo- 
phasigen Chromosomenzahl durchgeführt. Das ist die Apogamie. Die 
apogamen Organismen sind gewöhnlich apomiktisch, können aber die 
Fähigkeit, an ihren Gamobionten Geschlechtsorgane auszubilden, bei- 
behalten. Je nachdem der Entwicklungsgang mit der einen oder der 
anderen Chromosomenzahl durchgeführt wird, ist zu unterscheiden 
zwischen zygophasiger und gamophasiger Apogamie. 

3. Entstehung des Zygobionten nicht als Folge einer Gameten- 
kopulation, sondern aus einer unverschmolzenen Gamete. Der Bionten- 
wechsel bleibt erhalten, der Kernphasenwechsel ist meist ausgeschaltet. 
Das ist die Parthenogenesis. Je nach der beibehaltenen Chromosomenzahl 
ist wieder zwischen zygophasiger und gamophasiger Parthenogenesis zu 
mnterscheiden. 

4. Entstehung des Zygobionten nicht als Folge einer Gameten- 
kopulation, sondern aus einer morphologisch als solcher gekennzeichneten 
Gonospore. Der Biontenwechsel fehlt, weil kein Gamobiont im Ent- 
wicklungszyklus mitwirkt. Die Gonospore verliert hier infolge einer Um- 
stimmung ihren Charakter als Gonospore, auf Grund dessen sie normaler- 
weise bei ihrer Keimung zu einem Gamobionten wird, und liefert wie 
ein somatisches Propagationsorgan des Zygobionten einen solchen. Wir 
nennen das die Apogonosis. Theoretisch sind zygophasige und gamo- 
phasige Apogonosis möglich. Sie steht in naher Beziehung zur vege- 
tativen Propagation des Zygobionten und verhält sich zu dieser wie die 
Parthenogenesis zur Apogamie: Bei Apogamie und vegetativer Propa- 
gation entstehen Gamobiont bzw. Zygobiont aus vegetativen Zellen, 
bei Parthenogenesis und Apogonosis aus den für die beiden Bionten 
charakteristischen Fortpflanzungszellen. 

B. Der Gamobiont entsteht normalerweise aus der Gonospore. Die 
Abweichungen von dieser normalen Entstehungsweise müssen also darin 
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bestehen, daß die gonosporogene Gamobiontenbildung durch einen 
anderen Vorgang ersetzt wird. Wir nennen diesen Ersatz die Aposporosis. 
Die hier vorliegenden Möglichkeiten sind die folgenden: 

1. Entstehung des Gamobionten nicht aus der Gonospore, sondern aus 
vegetativen Zellen des Gamobionten; nur möglich bei Organismen mit 
mehrzelligem Gamobionten. Der Biontenwechsel ist ausgeschaltet, da 
im Entwicklungsgang nur aufeinanderfolgende Gamobionten vorkommen. 
Ebenso fehlt der Kernphasenwechsel. Das ist die vegetative Propagation 
des Gamobionten. Die einzig vorkommende Chromosomenzahl ist ge- 
wöhnlich die gamophasige, doch kann es auch die zygophasige oder eine 
polyploide sein. 

2. Entstehung des Gamobionten nicht aus der Gonospore, sondern 
aus vegetativen Zellen des Zygobionten; nur möglich. bei Organismen 
mit mehrzelligem Zygobionten. Der Biontenwechsel bleibt erhalten, der 
Kernphasenwechsel nicht. Das ist die Aposporie. Sie kann in Verbindung 
mit Apogamie oder Parthenogenesis auftreten und ist meist zygophasig, 
kann aber auch gamophasig sein. 

3. Entstehung des Gamobionten nicht aus der Gonospore, sondern 
aus einer unverschmolzenen Gamete. Der Biontenwechsel und der Kern- 
phasenwechsel sind ausgeschaltet, es entstehen nur Gamobionten, bei 
denen aber keine Amphimixis mehr stattfindet. Wir nennen das die 
Apomiktosis. Darüber, daß sie auch heterogonisch in Verbindung mit 
geschlechtlicher Vermehrung auftreten kann, vgl. im folgenden den Ab- 
schnitt über Apomiktosis. 

4. Entstehung des Gamobionten nicht aus der Gonospore, sondern aus 
einer Zygote. Der Biontenwechsel bleibt erhalten, aber der Zygobiont 
auf die Zygote beschränkt. Auch die Amphimixis wird beibehalten, da ja 
nur durch sie eine echte Zygote entsteht. Wir nennen das Zygogamosis. 

Apomiktische und aposporotische Vorgärge schließen sich natürlich 
gegenseitig nicht aus; wo bei irgendeinem Abweichungsfalle vom normalen 
Entwicklungsgang der Biontenwechsel beibehalten wird, können bzw. 
müssen sie nebeneinander auftreten. 

Im folgenden sollen nun die einzelnen Erscheinungsformen der Apo- 
mixis und Aposporosis besprochen und an Beispielen erläutert werden, 
besonders die hier neu aufgestellten Unterarten. Die anderen werden 
nur, sofern und insoweit es für den Zweck dieser Arbeit erforderlich ist, 
erwähnt werden. Eine erschöpfende Darstellung ist für keinen Fall 
beabsichtigt; sie wird in der in der Ausarbeitung begriffenen Monographie 
gegeben werden. 

A. Apomiris. 

Zu dem seinerzeit von mir (WINKLER 1908, S. 8) aufgestellten Begriff 
der Apomixis gehört als wesentliches Merkmal, daß die geschlechtliche 
Fortpflanzung bei der Entstehung des Zygobionten durch einen anderen 
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Vorgang ersetzt wird; geschlechtliche Fortpflanzung muß also vorher 
vorhanden gewesen sein. Es ist daher durchaus verkehrt, wenn z.B. 
FaGERLIND (1940, S. 3) definiert: „Apomixis = Reproduktion ohne Be- 
fruchtung und also auch ohne Kernphasenwechsel‘‘. Ohne Befruchtung 
und Kernphasenwechsel vollzieht sich die Reproduktion auch bei Bak- 
terien und Cyanophyceen, die aber, soviel wir wissen, niemals geschlecht- 
liche Fortpflanzung besessen haben. Diese Organismen sind also nicht 
apomiktisch, sondern amiktisch. 

Es ist vielleicht auch nicht überflüssig, darauf hinzuweisen, daß 
Apomixis da, wo sie auftritt, nicht die einzige Form der Fortpflanzung 
sein muß, sondern daß die betreffende Art oder das betreffende Indi- 
viduum daneben auch sich noch amphimiktisch fortpflanzen kann. So 
können im Falle der Heterogonie apomiktische und amphimiktische 
Generationen miteinander abwechseln, und bei manchen Hieracium- Arten 
finden sich im selben Köpfchen nebeneinander Blüten, die sich ge- 
schlechtlich, und solche, die sich parthenogenetisch fortpflanzen: Der 
Verlust der sexuellen Fortpflanzungsweise, der die Voraussetzung für 
die apomiktischen Vorgänge darstellt, braucht sich also weder auf die 
Art noch auf das ganze Individuum zu beziehen. Man kann mit TURESSON 
(1926, S. 204) unterscheiden zwischen Apomikten, bei denen nur apo- 
miktische Reproduktion vorkommt, und Amphiapomikten, bei denen 
neben Apomixis fakultative Sexualität nicht ausgeschlossen ist. 


1. Vegetative Propagation des Zygobionten. 

Die vegetative Propagation des Zygobionten soll hier nicht aus- 
führlich besprochen werden. Es sei nur kurz darauf hingewiesen, daß 
sie keineswegs otwendig mit Apomixis verbunden zu sein braucht, und 
es gibt ja auch zahllose Organismen, die neben der geschlechtlichen 
Fortpflanzungsweise ihre Befähigung zu vegetativer Propagation aus- 
giebig zur Vermehrung ausnutzen. Als Form der Apomixis kommt also 
die vegetative Propagation des Zygobionten nur da in Betracht, wo sie 
als Ersatz für die verloren gegangene oder nicht mehr benutzte ge- 
schlechtliche Fortpflanzung zur Erhaltung, Vermehrung und Verbreitung 
der Art dient. Das ist z. B. der Fall bei der im westlichen Nordamerika 
weit verbreiteten Onagracee Anogra pallida (LIN DL.) BRITTON, einer völlig 
sterilen Art, die niemals Samen bildet, sondern sich nur durch unter- 
irdische Ausläufer erhält und vermehrt; die Embryosackbildung verläuft 
zwar noch normal, aber es findet keine Befruchtung statt, und ‚no apo- 
mictic or other embryonal structures could be found in the more than 
16000 ovules examined microscopically (JOHANSEN 1931, 5S. 863). Bei 
der Amaryllidaceen-Gattung Fourcroya sind sogar von den meisten Arten 
Samen und Friichte iiberhaupt nicht bekannt; die Vermehrung geschieht 
ausschließlich durch Infloreszenzbulbillen (CATALANO 1930). Auch unter 
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den Thallophyten gibt es eine ganze Anzahl von Arten, die sich apo- 
miktisch lediglich durch vegetative Propagation des Zygobionten ver- 
mehren, wie z.B. die nur flutend bekannten Sargassum-Arten. 


2. Apogamie. 

Die Entstehung von Zygobionten aus vegetativen Zellen des Gamo- 
bionten kommt bekanntlich nicht selten bei Farnen vor, ist aber bei 
anderen Organismen nur in ganz vereinzelten Fällen beobachtet worden. 

Vielleicht kommt im Entwicklungsgang einiger Phaeophyceen Apo- 
gamie vor. 

Bei der zu den Sporochnales gehörigen Carpomitra Cabrerae Kürz. 
finden sich in der Natur nur Pflanzen mit unilokulären Sporangien, deren 
Schwärmer nach SAUVAGEAU (1926) in der Kultur sich zu männlichen 
und weiblichen ektokarpoiden Prothallien entwickeln. Aber an den 
weiblichen Gamobionten ‚les oogones ne présentent ni déhiscence de 
l’oosphère ni ouverture permettant aux anthérozoides d’y pénétrer; il 
n’y a donc point de fécondation et l’apogamie fut constante dans mes 
cultures“ (S. 183). KyziN (1933, S. 82) ist „indessen der Ansicht, daß 
bei der in Rede stehenden Alge eine Befruchtung stattfindet, und daB die 
Befruchtung oogam ist.‘ Er stützt sich dabei allerdings nicht auf eigene 
Beobachtungen. Ebensowenig Scumipt (1942, S.403), der ebenfalls 
meint, ‚es ist wirklich nicht ganz einzusehen, weshalb SAUVAGEAU bei 
Carpomitra die Befruchtungsmöglichkeit ablehnt‘; auf der nächsten 
Seite heißt es dann freilich: ,,Es sind bei Carpomitra alle Anzeichen der 
Geschlechtlichkeit vorhanden, aber doch eben nur Anzeichen.‘ 

Wenn SAUVAGEAUS Annahme zutrifft, dann handelt es sich entweder 
um Parthenogenesis oder um Apogamie. Die Entscheidung darüber, 
welche der beiden Fortpflanzungsarten vorliegt, hängt davon ab, ob die 
Prothalliumzelle, aus der sich der die unilokulären Sporangien tragende 
Zygobiont entwickelt, eine Eizelle oder eine vegetative Prothalliumzelle 
ist. SAUVAGEAU gibt dazu an: „La cellule designee comme oogone ä 
cause de sa forme renflée et de l’existence des anthéridies a un aspect 
different de celui des autres cellules renflees terminales des filaments 
prothalliens. Une étude cytologique montrerait peut-être que la pulvé- 
risation de son chromatophore s'accompagne de modifications nucléaires 
qui plaident en faveur de son caractère sexuel. Si, d’autre part, les 
Carpomitra obtenus en culture produisent par prolifération, et d’ailleurs 
tardivement, des sporophytes identiques à ceux qui naissent sur le 
prothalle, cette identité ne contredit pas la nature sexuelle de la cellule 
désignée comme oogone. Une objection plus valable serait la comparaison 
avec le Giraudya sphacelarioides DERB. et SoL., où une cellule végé- 
tative, en apparence quelconque, d’un organe comparable à un prothalle, 
prolifère pour constituer la plantule polysiphonée caractéristique du 
genre Giraudya (observation encore inédite). Dans cette interprétation, 

Fianta Bd. 33. 2 
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le prothalle du Carpomitra serait privée d’oogones‘‘ (S. 185—186). Dafür, 
daß die Terminalzelle der Prothalliumfäden, aus denen sich der Zygobiont 
entwickelt, nicht als Eizelle anzusprechen ist, scheint mir auch der Um- 
stand zu sprechen, daß sie sich beim Eintritt in die Entwicklung nicht 
vom Gamobionten loslöst, wie das sonst bei den Phaeophyceen die Regel 
ist, sondern mit ihm im Zusammenhang bleibt, so daß die beiden Bionten 
wie bei den Moosen eine morphologische Einheit bilden. 

Bei Sporochnus pedunculatus Ac. bildeten in den Kulturen von 
SAUVAGEAU (1931, S. 123) die unigonen Schwärmer Prothallien, die auch 
nach einem Jahre noch keine Antheridien oder Oogonien gebildet, aber 
auch vegetativ keine neuen Pflanzen ergeben hatten. Dagegen scheint 
sich die Sporochnale Arthrocladia villosa Dusy ähnlich wie Carpomitra 
Cabrerae zu verhalten (SAUVAGEAU 1931, S. 116). — 

Bei den diplobiontischen Rotalgen wäre Apogamie die Entstehung 
einer Karpo- oder Tetrasporenpflanze aus einer vegetativen Zelle der 
Geschlechtspflanze. Wo Auxiliarzellen vorhanden sind, geht bekanntlich 
der Karposporophyt aus einer Auxiliarzelle hervor, nachdem der be- 
fruchtete Eikern in sie übergewandert ist; dabei gehen die eigenen Kerne 
der Auxiliarzellen zugrunde. Man könnte vermuten, daß in diesen Fällen 
eine gewisse Neigung der Auxiliarzellen zur Weiterentwicklung auch 
ohne Überwanderung des befruchteten Eikernes oder eines seiner 
Tochterkerne vorhanden wäre, was als Apogamie angesprochen werden 
müßte (oder als Parthenogenesis, falls man den Auxiliarzellen Gameten- 
charakter beilegen wollte). Indessen ist, soviel ich sehe, eine apogame 
Entwicklung von Auxiliarzellen nie beobachtet worden. 

Besondere Erörterung verdient hier der Fall des Platoma Bairdii 
(FARLow) Kuckuck. Diese von der Küste von Massachusetts, von 
Northumberland, von Helgoland und vom kleinen Belt bekannte, zu den 
Nemastomatales gehörige Alge ist nie mit Antheridien gefunden worden, 
wohl aber mit Karpogonien und Zystokarpien und auch mit Tetrasporen. 
ROSENVINGE (1917, S. 162) fand Tetrasporangien und Zystokarpien stets 
auf verschiedenen Individuen; in Helgoland ist dies Verhalten auch das 
häufigere, doch „kommen daneben Individuen vor, die außer zahlreichen 
Tetrasporangien zuweilen auch ziemlich reichlich Karpogone oder Zysto- 
karpien tragen‘ (Kuckuck 1912, S. 194). Die Entwicklung der Zysto- 
karpien hat Kuckuck verfolgt: „Nur die unter dem Trichogyn liegende 
bauchige Erweiterung ist als weibliches Organ, als Eizelle, anzusprechen. 
In unserem besonderen Falle entwickelt sie sich wenigstens bei Helgoland 
bei dem vollkommenen Fehlen männlicher Organe stets partheno- 
genetisch. Wohl gehen ferner die sporogenen Fäden, die aus der Eizelle 
hervorwachsen, eine Fusion mit den Auxiliarzellen ein, wohl findet auch 
eine Kerneinwanderung, aber niemals eine Verschmelzung von Auxiliar- 
tochterkernen mit Eitochterkernen statt‘ (S. 198). Vielmehr rückt einer 
der Tochterkerne, die aus dem zuerst in die Auxiliarzelle eingewanderten 
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Kern des Verbindungsfadens entstanden sind, unverschmolzen ‚gegen 
die obere Wand der Auxiliarzelle, die sich zu einer Protuberanz vorwölbt 
und ihn aufnimmt, wobei sie möglichst viel Plasma und Chromato- 
p enstücke aus der Auxiliarzelle mitnimmt. Diese Zystokarpmutter- 
zelle erzeugt durch wiederholte Teilungen direkt den Sporenhaufen des 
Zystokarps‘‘ (8.196). Über die Chromosomenzahlen gibt Kuckuck 
nichts an. 

SveDELIUS (1914, S. 115) ist der Ansicht, „daß diese tetrasporen- 
führenden und apogamen Zystokarpienindividuen von Platoma diploid 
sind; daher die Apogamie!“‘ Kyi (1916, S. 558) dagegen meint: „Die 
tetrasporentragenden Individuen bei Platoma müssen haploid sein.“ 
Knırr (1928, S. 222) hält es wegen der noch ausstehenden zytologischen 
Beweise „noch nicht für begründet‘, daß der Platoma-Fall ‚in der 
Literatur allgemein als Parthenogenesis bzw. Apogamie gedeutet und 
meist als einzig sicheres Beispiel für deren Vorkommen bei den Florideen 
angeführt wird.“ 

Wie dem auch sei, jedenfalls ist nach den Schilderungen von Kuckuck 
über das Verhalten der Kerne im Karpogon eine Entwicklung des un- 
befruchteten Eies als sicher anzunehmen!. Ob es die gamophasige oder 
die zygophasige Chromosomenzahl besitzt, muß bis auf weiteres dahin- 
gestellt bleiben. In beiden Fällen liegt echte Parthenogenesis vor, da aus 
dem unbefruchteten Ei ein typischer Sporophyt hervorgeht. Schwieriger 
zu deuten ist das Verhalten der Auxiliarzellen. Wenn die Eizelle einen 
zygophasigen Kern besitzt, dann ist für die Auxiliarzellen gar nichts 
anders, als es auch bei normaler Befruchtung vor sich ginge: Sie treten 
in Entwicklung, nachdem sie einen Tochterkern des Eikernes mit der 
zygophasigen Chromosomenzahl übernommen haben. Freilich müßte 
dann auch ihr primärer Kern zygophasig sein, und es entstünde die Frage, 
warum in diesem Falle der Kerntausch überhaupt notwendig wäre. 
Jedenfalls liegt kein Grund dazu vor, ihr Verhalten als Apogamie auf- 
zufassen, man müßte denn geneigt sein, überhaupt auch im Normalfalle 
die Entwicklung der Auxiliarzellen als somatischer Zellen des Gamo- 
bionten zu Zygobionten zur Apogamie zu rechnen. Ich möchte es aber 
vorziehen, in den Auxiliarzellen sekundär entwickelte Gameten und in 
ihrer Verschmelzung mit dem Abkömmling des Eikernes einen amphi- 
miktischen Vorgang zu sehen (vgl. S. 11). 

Apogamie, und zwar obligatorische Apogamie, findet sich bei der 
zu den Gigartinales gehörigen Ahnfeltia plicata (Hups.) Fries. Von 
dieser stattlichen, fast in allen Meeren verbreiteten Floridee waren nie 


1 Kyım (1937a) scheint neuerdings bei Platoma Bairdii Befruchtung an- 
zunehmen. Er sagt (S. 191): „Kuckuck fand niemals männliche Organe, die 
Eizellen entwickeln sich aber normal, und er glaubte an eine parthenogenetische 
Entwicklung bei dieser Alge“, und spricht (S. 227) davon, daß sich bei Pl. Bairdit 
„die Verbindungsfäden direkt aus dem befruchteten Karpogon entwickeln.“ 

I%* 
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Geschlechtsorgane gefunden worden; statt solcher trägt sie Nemathecien, 
d. h. nach außen vorspringende Polster aus parallel dicht nebeneinander- 
stehenden Fäden, in denen Sporen gebildet werden. Man sah zunächst 
in ihnen die — einzigen — Fortpflanzungsorgane der Alge, bis Scumrrz 
(1894) behauptete, daß die Nemathecien gar keine Organe der Ahnfeltia 
seien, sondern Gewebe eines Parasiten, des Sterrocolax decipiens SCHMITZ. 
Dies führte zu der Annahme, daß Ahnfeltia unter dem Einfluß des Para- 
siten die geschlechtliche Fortpflanzung verloren habe, und daß auch 
bei dem Parasiten dasselbe eingetreten sei (PæiLzips 1925, S. 251). 
Offen blieb dabei, wie die Alge sich erhielte und verbreitete, da sie 
keinerlei Vermehrungsorgane aufwies: ,,Cependant cette espèce doit se 
multiplier assez facilement étant donnée son abondance. En raison de 
sa fermeté il est difficile d'admettre qu’elle se fragmente. D'ailleurs des 
fragments abandonnés dans l’eau d’un cristallisoir n’ont montré aucune 
trace de régénération‘: (CHEMIN 1930, S. 343)!. Durch die Untersuchungen 
von CHEMIN (1930), GREGORY (1930, 1934) und vor allem ROSENVINGE 
(1931a, S. 554; 1931b) hat es sich ergeben, daß die Nemathecien nicht 
einen fremden parasitären Organismus darstellen, sondern vom Thallus 
der Ahnfeltia selbst gebildet werden. Die Monosporen, die in ihnen 
entstehen, keimten in den Kulturen ROSENVINGES zu scheibenförmigen 
Krusten, die zwar auch nach 2 Jahren noch keine aufrechten Sprosse 
gebildet hatten, die aber ,,agreed in colour and structure with the more 
expanded discs found in Nature from which the upright fronds of Ahn- 
feltia spring. The discs met with in Nature often reach a considerable 
size before the formation of the first upright frond takes place‘ (ROSEN- 
VINGE 193la, S.566). Man kann wohl als sicher annehmen, daß die 
Monosporen der Ahnfeltia-Nemathecien keinen Sterrocolax liefern, sondern 
eine Ahnfeltia. 

Die Nemathecien sind also als Organe anzusehen, in denen die Sporo- 
phyten der Ahnfeltia entstehen. Es fragt sich, ob dabei ein Befruchtungs- 
vorgang eingeschaltet ist. Daß eine typische Florideen-Befruchtung vor- 
kommt, erscheint ausgeschlossen, weil Geschlechtsorgane nicht vorhanden 
sind. Wenigstens wurde das allgemein angenommen. Aber GREGORY 
(1934, S. 547) fand an Individuen von A. plicata, die keine Nemathecien- 
pusteln trugen, Spermatangien; sie sind in die dicke Kutikula eingebettet 
und geben die Spermatien durch diese hindurch nach außen ab. Danach 
wäre anzunehmen, daß diese pustellosen Individuen die männlichen, die 
nemathecientragenden die weiblichen Gamobionten wären. Doch sind 
die Spermatien sicher funktionslos, und die weiblichen Pflanzen bilden 
keine typischen Sexualorgane aus. ROSENVINGE (1931b, S. 23) sieht in 
den sog. „generativen Zellen‘“ der Nemathecienrinde, aus denen die 

1 Doch kommt in den inneren dänischen Gewässern eine frei flottierende f. te- 


nuior Lyngbye vor, die sich nur vegetativ vermehrt „by continued dichotomizing 
and dividing (ROSENVINGE 1931a, S. 611, 568). 
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Monosporenpusteln hervorgehen, „reduced procarps, though differen- 
tiated carpogonia and auxiliary cells have never been ascertained.“ 
GREGORY (1934, S. 550) teilt diese Ansicht: , The ‚secondary‘ nemathecial 
filaments, i. e. all the tissue of the visible pustule, would then represent 
the sporophytic phase.‘ 

Obwohl nach alledem eine typische Befruchtung durch Gameten- 
verschmelzung ausgeschlossen erscheint, könnte doch durch Einschaltung 
einer Kernverschmelzung zu Beginn der Entwicklung des Zygobionten- 
gewebes der Kernphasenwechsel beibehalten worden sein. GREGORY 
(1930, S. 768) vermutete früher eine solche , fusion between vegetative 
cells“ als „a very much reduced sexuality‘‘, zumal er fand, daß ,,the 
medullary cells of A. plicata exhibit both a four and an eight chromosome 
complex in their nuclei, but it is not yet known whether the eight- 
chromosome condition bears any relation to the cell-fusions. There is 
some evidence that there are eight chromosomes in the apical cells and 
in the monospores of Sterrocolax decipiens.‘‘ Aber ROSENVINGE (1931 b, 
S.17; 193la, S. 564) fand allenthalben nur 4 Chromosomen, so daß 
SvEDELIUS (1931, S.57) in A. plicata einen ,,haplont, originated by 
reduction‘ sieht mit ,,suppression of all sexuality and all alternation 
of phases.“ 

Wir kommen dann zu der Deutung des Entwicklungsganges dieser 
apomiktischen Rotalge, wie sie ROSENVINGE (1931a, S. 567) kurz zu- 
sammenfassend gibt: „The frond and the primary nemathecial filaments 
make the first generation, corresponding to the gametophytic generation 
of the diplobiontic Florideae, though sex organes are not produced!, 
whereas the cell-filaments springing from the generative cells, the secon- 
dary nemathecial filaments and the monosporangia, belong to the second, 
sporophytic generation arising from the first without any process of 
fertilization. As no fertilization takes place and no other nuclear fusion 
has been observed, it must be supposed that no diploid nuclei occur, 
and it is in good accordance herewith that the number of chromosomes 
seems to be the same (4) in the two generations, and that the formation 
of the monospores takes place without chromosome reduction. The mono- 
sporangia must most probably be considered as reduced tetrasporangia 
which have failed to be divided owing to the wanting reduction division 
of the nuclei.“ Da also hier der Zygobiont aus Thalluszellen des Gamo- 
bionten entsteht, deren Kerne die gamophasige Chromosomenzahl führen, 
liegt gamophasige Apogamie vor. 

Wenn SvepeLiıus (1937, S. 43) meint, bei Ahnfeltia sei „the whole 
sporophyte eliminated and therefore also the entire morphological alter- 
nation of generations‘‘, so kann ich ihm darin nicht folgen. Das Nema- 
thecium ist doch zweifellos ein Teil des Sporophyten, wie schon die 
Analogie zu Phyllophora zeigt, und SvEDELIUS selbst (S. 41) sagt kurz 


1 Inzwischen sind, wie erwähnt, von GREGORY Spermatangien gefunden worden. 
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vor der eben angeführten Äußerung: ‚The nemathecial filaments can 
here“ (bei Ahnfeltia) ,,perhaps be regarded as apogamously developed 
gonimoblast filaments, the monospores corresponding to or being homo- 
logous with the carpospores.“ 

Das nicht seltene Vorkommen von Tetrasporangien an Geschlechts- 
pflanzen von Rotalgen (Liste bei Kniepr 1928, S. 223—226) kann kaum 
oder wenigstens nicht ohne weiteres als Apogamie gedeutet werden. 
Wenn, wie das sicherlich bei den allermeisten Vorkommnissen dieser 
Art der Fall ist, die betreffenden Gamobionten gamophasig sind, kann 
bei der Bildung der Tetrasporen in diesen Sporangien keine Reduktions- 
teilung durchgeführt werden, und es handelt sich einfach um vegetative 
Vermehrung, bei der wieder Gamobionten entstehen. Auffällig bleibt 
dabei gewiß, daß typische Tetrasporangien entstehen können und nicht 
etwa Monosporangien auftreten. Vielleicht ist das damit zu erklären, 
daß die Sporangienbildung an den Gamobionten unter der Kontrolle 
derselben Gene erfolgt, die im Zygobionten bei der Tetrasporangien- 
bildung wirksam sind, und die ja auch im Gamobionten vorhanden 
sein müssen. In manchen Fällen, so bei Nitophyllum punctatum (STAck.) 
GREV. (SvEDELIUS 1914), entstehen übrigens in dem sonst sich typisch 
entwickelnden Tetrasporangium gar nicht 4 Tetrasporen, sondern unter 
Ausschaltung der Tetradenteilung nur eine einzige Monospore, und zwar 
an gamophasigen weiblichen Pflanzen mit normaler Befruchtung und 
Zystokarpienentwicklung. Für andere Fälle liegen allerdings genauere 
cytologische Untersuchungen noch nicht vor, so daß eine sichere Deutung 
nicht möglich ist. — Der umgekehrte Fall, das Auftreten von Geschlechts- 
organen an Tetrasporenpflanzen, wird in dem Abschnitte über Aposporie 
besprochen werden. — 

Der einzige mir bekannte Fall von Apogamie bei Phycomyceten 
betrifft Allomyces arbuscula BUTLER, bei dem SöRrGeEL (1937, S. 432) 
„die Umwandlung eines Gametophyten in einen Sporophyten selten, im 
ganzen in Tausenden von Kulturen nur achtmal beobachtet‘ hat. ‚Alle 
Fälle verliefen völlig gleichartig. Am normalen Gametophyten entstanden 
gänzlich unvermittelt Zoosporangien und Dauersporangien. Beim Weiter- 
wachsen einer solchen Stelle entwickelte sich innerhalb der Kolonie ein 
Sektor, der dann beim Abimpfen einen normalen Sporophyten lieferte.‘ 
Zytologisch ist das noch nicht untersucht; SORGEL (1937, S. 440) nimmt 
an, daß in dem bis dahin gamophasigen Mycel zygophasige Kerne auf- 
traten, „was entweder durch Kernverschmelzung oder auch durch 
Teilungsunregelmäßigkeiten (Heteroploidie) zustande kommen könnte. 
Bei dem allmählichen Übergang zum reinen Sporophyten müßten dann 
die haploiden Kerne ganz verschwinden.‘ 


Bei Ascomyceten wäre Apogamie die Entstehung von ascogenen 
Hyphen und Aseis nicht aus dem Ascogon, sondern ohne vorhergehende 
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Zytogamie unmittelbar aus Zellen des Gamobionten. Das ist meines 
Wissens nie beobachtet worden. 

Bei den Basidiomyceten liegen gewisse theoretische Schwierigkeiten 
vor, die Vorkommnisse der Apogamie und der Parthenogenesis scharf 
gegeneinander abzugrenzen. Darauf macht auch Knıer (1928, S. 423, 
Anm. 2) aufmerksam: „Da den Hymenomyceten ausgesprochene Sexual- 
organe fehlen, verwischen sich hier die Begriffe der Parthenogenesis und 
Apogamie im Sinne WINKLERs (1908, 1920)‘. Doch ist es nicht das 
Fehlen ausgesprochener Geschlechtsorgane, auf dem diese Schwierigkeit 
beruht, sondern der Umstand, daß bei den Basidiomyceten das Mycel 
des Gamobionten aus lauter potentiellen Gameten besteht, womit denn 
auch das Fehlen besonderer Geschlechtsorgane zusammenhängt, die über- 
flüssig werden, wenn jede Zelle des Mycels als Gamet kopulationsfähig ist. 

Besonders deutlich ist diese « Eigenheit des Gamobionten bei den 
Ustilagineen, wo die Gameten (Sporidien) sich durch Teilung vermehren 
und unter geeigneten Bedingungen saprophytisch unbegrenzt weiter 
wachsen können unter dauernder Beibehaltung der Kopulationsfähigkeit. 
Auch wenn die Gameten nach ihrer Teilung sich nicht voneinander 
trennen, sondern ein monokaryotisches Mycel bilden, bleibt jede Zelle 
eine jederzeit kopulationsbereite Gamete, und selbst wo, wie bei Ustilago 
nuda (JENS.) KELLERM. und Sw. durch die Gesetzmäßigkeiten der Zell- 
teilung am dikaryotischen Zygobiontenmycel immer wieder mono- 
karyotische Zellen entstehen (THREN 1941), haben diese den Charakter 
und die Funktion von Gameten. Kntep (1928, S. 442) sieht darin, daß 
die Sporidien der Brandpilze in hohem Maße befähigt sind, sich ohne 
Kopulation durch Sprossung oder Mycelbildung weiter zu entwickeln, 
„eine weitgehende Fähigkeit zur Parthenogenesis. Allerdings ist diese 
parthenogenetische Entwicklung (wenigstens in der Natur) keine voll- 
ständige; sie schreitet nicht bis zur Brandsporenbildung vor, da die 
haploiden Sporidien oder ihre Abkömmlinge keine Infektionskraft be- 
sitzen.‘‘ Eben deshalb aber kann man dieses Verhalten nicht als Partheno- 
genesis ansehen, auch nicht als „unvollständige.“ Es handelt sich 
lediglich um eine Tendenz zu vegetativer Propagation, durch die die 
Zahl der Gameten sehr erheblich vermehrt und dadurch natürlich die 
Aussicht auf Herstellung der infektionsfähigen dikaryotischen Phase 
wesentlich erhöht wird. 

Entsprechend können bei den Hymenomyceten und Uredineen die 
Basidiosporen als Gameten angesehen werden, die zu vegetativer Pro- 
pagation und zu saprophytischem oder parasitischem Gedeihen befähigt 
sind, ohne, zunächst wenigstens, die Kopulationsfähigkeit zu verlieren; 
sie bilden zusammen das primäre Mycel, dessen einzelne Zellen als 
potentielle Gameten mit solchen des anderen Geschlechts verschmelzen 
können. Die Ausbildung besonderer Gametangien ist daher auch hier nicht 
nötig. Damit erklärt sich auch ohne weiteres die sog. ,,Somatogamie” 
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bei diesen Organismen. RENNER (1916, S. 349) hat diesen Begriff auf- 
gestellt für die Fälle, wo ‚die differenzierten Gameten bzw. Gamet- 
angien durch gewöhnliche vegetative, somatische Zellen vertreten sind,‘ 
und die Diploidisierung bei den Basidiomyceten wird auch allgemein als 
Somatogamie bezeichnet. Meines Erachtens mit Unrecht. Denn bei 
diesen Pilzen, bei denen die ,,Somatogamie‘‘ eine normale Fortpflanzungs- 
art ist, sind die Zellen des monokaryotischen Gamobiontenmycels, auch 
wenn sie in festem Gewebeverband stehen und ein ,,Soma‘ aufbauen, 
doch keine „gewöhnlichen vegetativen somatischen Zellen‘, sondern poten- 
tielle Gameten. KNIEP meint (1928, S. 442): ,,Da der Gametenbegriff 
ursprünglich ein morphologischer ist, so haben wir in Betracht zu ziehen, 
daß die (primären) Sporidien Basidiosporen entsprechen. In diesem Sinne 
handelt es sich also bei der Sporidienfusion um eine apogametische 
Kopulation.‘‘ Ich kann ihm in dieser Auffassung nicht folgen. Der 
Gametenbegriff ist seinem Wesen nach kein morphologischer, sondern 
ein entwicklungsphysiologischer; die Gamete ist eine Zelle, die dazu 
bestimmt ist, mit einer anderen zur Zygote zu verschmelzen, und es ist 
dabei völlig gleichgültig, wie sie gestaltet ist, und ob sie sich in ihrer 
Gestaltung von Nichtgametenzellen unterscheidet oder nicht. Man sollte 
daher von Somatogamie nur dann reden, wenn es sich wirklich um die 
Verschmelzung von Körperzellen handelt, die keinesfalls als potentielle 
Gameten aufgefaßt werden können, wie z. B. bei der Burdonenbildung 
(WinKLER 1934, S. 624) oder bei der Verschmelzung der Kerne von 
Nachbarzellen im Prothallium apogamer Farne, deren wirkliches Vor- 
kommen freilich durch die Untersuchungen von Dörr (1939, S. 500) 
zweifelhaft geworden ist. 

Daraus nun, daß in diesen Fällen die kopulationsfähigen Mycelzellen 
nicht auch morphologisch durch ihre besondere Gestaltung als Gameten 
gekennzeichnet sind, ergibt sich die Schwierigkeit, die apomiktische 
Entstehung von Zygobionten aus Gamobiontenmycel als Partheno- 
genesis oder Apogamie zu deuten. Wo man, wie das in vielen Fällen 
möglich ist, annehmen kann, daß der Gamobiont wirklich aus lauter 
kopulationsfähigen Zellen zusammengesetzt ist, da liegt Parthenogenesis 
vor. Sind aber Zellen im Gamobiontenmycel vorhanden, die die Kopu- 
lationsfähigkeit verloren haben und also wirklich zu rein vegetativen 
somatischen Zellen geworden sind, dann läge Apogamie vor, sofern die 
apomiktische Entwicklung des Zygobionten von diesen Zellen ausginge. 
Eine sichere Entscheidung wird sich nur selten treffen lassen; immerhin 
wird man im allgemeinen annehmen dürfen, daß apomiktische Zygo- 
biontenbildung aus Gamobiontenmycel bei Basidiomyceten Partheno- 
genesis ist. — 

Bei Moosen ist im Gegensatz zu den Farnen die Neigung zur Apogamie 
nur sehr gering, auch bei bivalenten Rassen. Sie ist bis jetzt nur an der 
bivalenten Form von Phascum cuspidatum SCHREB. beobachtet worden 
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(SPRINGER 1934). Hier entstehen, aber keineswegs regelmäßig und bei 
allen Individuen, als Verlängerung der Blattrippe oder unmittelbar dem 
Stämmchen entspringend am diploiden Gamobionten Sporogone, die 
aber nur selten gut ausgebildet sind und keimfähige Sporen entwickeln. 
Doch kann die Reduktionsteilung in ihnen normal ablaufen. — 


Über die apogame Zygobiontenentstehung, die an apomiktotisch ent- 
standenen Gamobionten nach Aufregulierung der Chromosomenzahl ein- 
treten kann, wird in dem Abschnitt über Apomiktosis abgehandelt werden. 


3. Parthenogenesis. 


Über die Parthenogenesis, die an anderer Stelle eingehend behandelt 
werden wird, sollen hier nur einige wenige grundsätzliche Erörterungen 
folgen. 

Unsere Übersicht über die möglichen Abweichungen vom normalen 
Biontenwechsel zeigt, daß keineswegs jede Entwicklung einer unver- 
schmolzenen Gamete als Parthenogenesis aufgefaßt werden kann, wie das 
ganz allgemein üblich ist. Sie kann vielmehr auch Apomiktosis sein. 
Denn Parthenogenesis liegt nur dann vor, wenn aus der unbefruchteten 
Gamete dasselbe hervorgeht wie aus der Zygote, nämlich ein Zygobiont. 
Die Gamete kann aber auch, wenn sie sich unverschmolzen entwickelt, 
zu einem Gamobionten werden. Das aber ist ein ganz anderer, wesens- 
verschiedener Vorgang von der apomiktischen Entwicklung zum Zygo- 
bionten, der deswegen scharf von der Parthenogenesis unterschieden 
werden muß. Die Gamete verliert bei apomiktotischer Entwicklung 
gewissermaßen ihren Charakter als Gamete und wird zu einer un- 
geschlechtlichen, rein propagativen Vermehrungszelle des Gamobionten, 
so daß aus ihr bei ihrer weiteren Entwicklung wieder ein Gamobiont 
entsteht. Das kommt häufig vor und wird im Abschnitt über die 
Apomiktosis näher besprochen und an Beispielen veranschaulicht 
werden. 

Die Entwicklung des unbefruchteten Eies bei den Tieren ist natürlich 
immer echte Parthenogenesis; denn bei den Tieren ist ja der Körper 
der Zygobiont, und zu einem solchen entwickelt sich das unbefruchtete Ei. 


Bei Spirogyra z. B. besteht die Parthenogenesis in der Umwandlung 
der unverschmolzenen Gameten zu den‘den Zygoten gleichenden Ruhe- 
stadien, den ,,Parthenosporen“ oder ,,Azygoten“, wie man sie genannt; 
hat. Nicht also die Keimung dieser Parthenosporen ist die Partheno- 
genesis; denn sie ist ein Vorgang, der sich am Zygobionten abspielt, und 
Parthenogenesis liegt bei Spirogyra auch dann vor, wenn die Partheno- 
sporen nicht keimen oder auch gar nicht keimfähig sein sollten, da auch 
dann die Gameten sich ohne Kopulation zu dem weiter entwickelt 
haben — wenn auch ohne Kern- und Zellteilung —, was sonst erst in- 
folge der Gametenkopulation sich bildet. Ich kann daher HÄMMERLING 
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nicht beistimmen, wenn er (1940, S. 108) sagt: ,, Das Wesen der Partheno- 
genese besteht darin, daß unbefruchtete Gameten die Fähigkeit zur 
Kern- und Zellteilung erhalten.“ 

Denn erstens vollzieht sich bei allen Organismen, wo der Zygobiont 
einzellig ist, die Parthenogenesis ohne Kern- und Zellteilung. So z.B. 
auch bei Chara crinita War. Bei den Charen ist der Zygobiont ein- 
zellig; es ist die Zygote, die ,,Oospore“, bei deren Keimung sofort die 
Reduktionsteilung durchgeführt wird. Chara crinita ist bekanntlich an 
den meisten Orten ihres Vorkommens parthenogenetisch. Diese Partheno- 
genesis besteht nun aber nicht etwa darin, daß sich die ,,Partheno- 
spore zur Chara-Pflanze entwickelt; denn die Parthenospore ist ja gar 
nicht das Ei, sondern der Zygobiont. Sondern die Parthenogenesis ist 
die Umwandlung der unbefruchteten Eizelle zu einem der normalen 
Zygote in Gestalt, Membranbildung, Reservestoffgehalt usw. gleichenden 
Gebilde. Und diese Umwandlung vollzieht sich ohne Kern- und Zell- 
teilung. 

Zweitens kann man wohl an sich den unbefruchteten Gameten die 
Befähigung zur Kern- und Zellteilung nicht ohne weiteres absprechen. 
Sie ist sicher vorhanden, kann sich aber offenbar nicht auswirken, weil 
Hemmungsfaktoren sie verhindern, wie sie da sein müssen, damit die 
Amphimixis gesichert wird, die ja nicht eintreten könnte, wenn die 
Gameten sich vorzeitig und unabhängig von der geschehenen Kopulation 
entwickelten. Durch die Befruchtung werden diese Hemmungen nor- 
malerweise beseitigt, in manchen Fällen, wie es scheint, im Zusammen- 
hang mit der durch sie ermöglichten Endospermbildung, und was also 
bei der Entwicklung unverschmolzener Gameten diese erhalten, das ist 
nicht die Befähigung zur Kern- und Zellteilung, sondern die Befreiung 
von den Hemmungen, welche diese verhindern. 

Indessen ist damit, daß das unbefruchtete Ei sich teilen kann, durch- 
aus nicht ohne weiteres auch die Fähigkeit gegeben, sich partheno- 
genetisch oder apomiktotisch weiter zu entwickeln. Das zeigen besonders 
deutlich die bei Tieren nicht seltenen Vorkommnisse der sog. ,,rudi- 
mentaren“ Parthenogenesis (LECAILLON 1910). „Les oeufs de très nom- 
breuses espèces animales appartenant aux classes les plus variées, présen- 
tent une tendence naturelle à la parthénogenése, c’est-à-dire qu'ils sont 
capables, n’étant pas fécondés, de subir un début de développement 
qui s’arréte, d’ailleurs, à un stade précoce. Chez les Mammifères, les cas 
de parthénogenèse rudimentaire sont extrêmement fréquents‘ (VANDEL 
1931, S. 275, 277). Auch bei Pflanzen kommt derartiges vor. So fanden 
z. B. SHIBATA bei Monotropa uniflora L., TiscHLER bei Ficus Carica L., 
Kusano bei Gastrodia elata BLUME in den unbefruchteten gamophasigen 
Eiern gelegentlich Kernteilungen, ohne daß dies zur parthenogenetischen 
Entwicklung eines Embryos geführt hätte (Kusano 1915, S. 103), und 
auch sonst ist das z. B. als Folge nichtbefruchtender Bestäubung mit 
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andersartigem Pollen, traumatischer Reizung usw. hie und da beobachtet 
worden. 

Die Auslösung der Teilung genügt also durchaus noch nicht, un- 
befruchtete Gameten zur Entwicklung zu bringen, und man kann daher 
es auch nicht als das Wesen der Parthenogenesis bezeichnen, daß die 
unverschmolzenen Gameten die Fähigkeit zur Kern- und Zellteilung 
erhielten. Das wesentliche dabei ist vielmehr, daß sie die Fähigkeit 
erhalten, sich ohne Kopulation mit einer anderen Gamete zu dem zu 
entwickeln, was sonst aus dem Kopulationsprodukt der Gameten ent- 
steht, gleichgültig, ob dabei Kern- und Zellteilung mitwirken müssen 
oder nicht. 


4. Apogonosis. 

Apogonosis, Entstehung des Zygobionten aus einer Gonospore, würde 
z. B. bei Dictyota darin bestehen, daß eine Tetraspore bei ihrer Keimung 
eine neue Tetrasporenpflanze lieferte. Daß solches bei gewissen Dictyo- 
tales vorkomme, ist mehrfach vermutet worden angesichts der Tatsache, 
daß bei einer ganzen Anzahl von Arten dieser Gruppe Geschlechtspflanzen 
nur selten, Tetrasporenpflanzen dagegen häufig an bestimmten Standorten 
gefunden worden sind (vgl. die Erörterung der Angelegenheit bei KNIEP 
1928, S. 182). Doch ist in keinem einzigen Falle wirklich beobachtet 
worden, daß die Tetraspore einer Dietyotale — oder eine Oktospore, 
denn bei manchen Arten teilen sich die Gonosporen nach ihrer Ausbildung 
noch einmal, wie die von Fucus vor ihrer Umwandlung zum Gamo- 
bionten — zu einer neuen Tetrasporenpflanze sich entwickelt hätte. 


Das lokal häufigere Auftreten von Tetrasporenpflanzen erklärt sich 
wohl zumeist durch vegetative Propagation, die durch Adventivthalli 
(z. B. bei Zonaria, Haupt 1932, S. 251), durch Parasporen, oder dadurch 
erfolgen kann, daß die Tetrasporenmutterzelle sich nicht in Tetrasporen 
aufteiit, sondern unmittelbar auskeimt. Das ist bei verschiedenen 
Gattungen als gar nicht so selten vorkommend festgestellt worden 
(Dictyota, Padina, Taonia) und kann natürlich nicht als Apogonosis 
angesehen werden, da nicht die Tetraspore, sondern die Tetrasporen- 
mutterzelle den Zygobiontenkeimling liefert. Es handelt sich also um 
einen besonderen Fall vegetativer Propagation des Zygobionten, der mit 
Apomeiose, d.h. mit dem Ausfall der Reduktionsteilung verbunden ist. 
Für Taonia atomaria AG. hat Rosınson (1932, S. 119) gefunden, daß 
die Keimlinge von Tetrasporenmutterzellen im Vergleich zu Tetra- 
sporenkeimlingen ‚are larger and show more vigorous growth. If the 
contents of the undivided tetrasporangium contain a 2x nucleus on 
germination, it is possible that such a means of reproduction explains 
the frequency of tetrasporic plants, as compared to sexual plants, in 
this locality.“ Bei Dilophus Fasciola (Rote) Howe (= Dictyota Fasciola 
LAMAOUR.) ist diese Art der Fortpflanzung wenigstens an den 
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Mittelmeerküsten von Frankreich und Algier (FELDMAN 1937, S. 310, 
329) zur alleinigen geworden, so daß Geschlechtspflanzen völlig fehlen und 
die Art sich dort rein vegetativ durch Propagation erhält. Auch bei 
Dilophus ligulatus (KÜTz.) FELDM. am gleichen Standort keimt (FELDMAN 
1937, S. 313) „la plupart des tetrasporanges‘‘ unmittelbar zu neuen Tetra- 
sporenpflanzen aus. Dabei fällt nicht nur — was allerdings cytologisch 
noch nicht beobachtet ist — die Reduktionsteilung aus, sondern auch die 
Teilungsart ist geändert: ,,Ces cellules ne subissent pas les deux divisions 
cruciées normales par deux cloisons perpendiculaires au plan de la fronde, 
mais elles se divisent par des cloisons, dont les premières sont parallèles 
au plan de la fronde, et qui, finalement, donnent naissance à un massif 
cellulaire qui, en se développant directement, produira un nouvel in- 
dividu‘“ (FELDMAN 1937, S. 310; fig. 62, S. 311). 

Apogonosis liegt dagegen vor bei der Rhodymeniale Lomentaria rosea 
(Harv.) THUR., deren bemerkenswerter Entwicklungsgang von SvEnzLIus 
(1935, 1937) aufgeklärt worden ist. 

Bei manchen Rhodophyten finden sich deshalb in der Natur Tetra- 
sporenpflanzen viel häufiger als Geschlechtspflanzen, weil die ersteren 
in den Parasporen ein wirksames Mittel der vegetativen Propagation 
besitzen, das den Geschlechtspflanzen abgeht. Von Lomentaria rosea 
aber, die im nördlichen atlantischen Ozean weit verbreitet ist, finden 
sich an allen Standorten ausschließlich Tetrasporenpflanzen; nur in 
Japan, wo die Art eine „rare alga‘‘ ist, von der ,,no one has described 
the cystocarpic individual‘, fand SEGAwA (1936, S. 185) einmal ein 
„individual with cystocarps.‘1 

Andere Lomentaria-Arten, z. B. L. clavellosa (TURN.) GAILLON weisen 
neben Tetrasporenpflanzen auch männliche und weibliche Individuen auf. 
Die zytologische Untersuchung von SVEDELIUS ergab, daß bei der Tetra- 
sporenbildung von L. rosea keine Reduktionsteilung stattfindet, so daß 
dieselbe Chromosomenzahl in den Tetrasporen vorkommt wie in den 
vegetativen Zellen des Thallus, nämlich 20. Da diese Zahl bei der einen 
normalen Biontenwechsel durchführenden L. clavellosa die zygophasige 
Chromosomenzahl ist und in den Geschlechtspflanzen dieser Art die 
Kerne 10 Chromosomen haben, muß angenommen werden, daß L. rosea 
nicht „eine primitive Floridee ist, mit anderen Worten ein ehemals 
haploider Gametophyt mit Tetrasporen als Nebenfruktifikation, der aber 
seine Geschlechtsorgane verloren hat und nun allein seine haploiden 
Tetrasporen besitzt‘‘, sondern „ursprünglich ein diploider Sporophyt in 
einem regelmäßigen Generationswechsel war, daß jedoch die Reduktions- 


1 SvEDELIUS (1937, S. 36) hält es nicht für ausgeschlossen, daß es sich bei der 
atlantischen und der japanischen Alge um „different races‘ handelt. „In all 
Atlantic seas, Lomentaria rosea is a typical deepwater alga, but OKAMURA mentions 
a habitat ‚a little beneath low water mark‘, while SEGAWA gathered the observed 
female specimen on SARGASSUM sp., thus probably from a similar locality.“ 
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teilung aus irgendeinem unbekannten Grunde gestört wurde, und zwar 
mit dem Ergebnis, daß wieder diploide Sporen und diploide Tetra- 
sporenpflanzen gebildet wurden. Die Geschlechtspflanzen sind dann mit 
einem Male ausgestorben. Als Endresultat muß somit eine isolierte 
diploide Tetrasporenpflanze auftreten‘ [1935, S. (25)—(26)]. Die Tetra- 
sporen entstehen hier also unter Apomeiose und sind nur morphologisch 
Gonosporen; sie werden daher nicht zu Gametophyten, sondern 
wieder zu Sporophyten. Es liegt also Apogonosis vor, und zwar obli- 
gatorische, da bei der atlantischen L. rosea offenbar die Fähigkeit, 
die Reduktionsteilung noch durchzuführen, völlig verloren gegangen ist. 
Bei der japanischen Form ,,SEGAWAS discovery of a single female 
individual of L. rosea in Japan suggests that L. rosea may perhaps 
in the Pacıfie have a normal diplobiontic life-cycle (SvEDELIUS 
1937, S. 48). 

Schwieriger zu deuten sind die Verhältnisse bei der zu derselben 
Familie wie Lomentaria gehörigen Rhodymenia palmata (L.) GrEv. Von 
dieser häufigen und weit verbreiteten Alge sind immer nur Tetrasporen- 
und Spermatangienpflanzen gefunden worden, niemals aber weibliche 
Individuen (WESTBROOK 1928, S. 166; RoESNVINGE 1931a, 8.574; CHEMIN 
1937, S. 438). WESTBROOK (1928, S. 164) fand bei der cytologischen 
Untersuchung in den Tetrasporangien Anzeichen einer Reduktions- 
teilung: ,,Enough has been seen to establish that the prophases of the 
first sporangial division are unlike those of the somatic mitoses of any 
of the Florideae as yet described. On the other hand, they fully resemble 
those characteristic of the heterotype division, and although by itself 
the occurrence of a double spireme and of synizesis is not absolute proof 
of meiosis, the constant association of the three in the sporangia of 
other Florideae suggests that in Rhodymenia too chromosome reduction 
is effected.‘ ,,If this be true, there should at some period in the life- 
history be a compensatory nuclear fusion, sexual or otherwise, and the 
fact that male plants are normally developed suggests that female thalli 
also may be found‘ (S. 166). ROSENVINGE aber meint (1931, S. 575): 
„Female sex organs and cystocarps are quite unknown; and as they 
have certainly been searched for repeatedly by many aigologists in this 
wide-spread alga, it seems probable that they are really wanting... 
In case the reduction division can be definitely ascertained, a mixie 
might be supposed to take place at one or other moment of the life- 
history of the species. If a regular meiosis does not take place there 
will be good accordance with the fact that a normal fertilization does 
not occur. In any case the spermatia are functionless though their 
structure is apparently quite normal. According to the facts known 
it must likely be assumed that the reduction division in the tetra- 
sporangia is initiated but not fulfilled owing to the wanting process 
of fertilization.“ 
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Da in den Tetrasporangien wenigstens die Anfangsstadien der Reduk- 
tionsteilung vorkommen, ist anzunehmen, daß die Kerne der Tetra- 
sporangienpflanzen die zygophasige Chromosomenzahl besitzen. Wird die 
Reduktionsteilung bis zur vollen Reduktion durchgeführt, so wären die 
Tetrasporen gamophasig, und es wäre verständlich, daß aus ihnen männ- 
liche Pflanzen hervorgingen, es bliebe aber unerklärt, warum nicht auch 
weibliche entstünden, und warum auch immer wieder Tetrasporen- 
pflanzen entstehen. Vielleicht könnte das auf einer ausgiebigen Ver- 
mehrung durch Adventivsprosse beruhen, die nach ROSENVINGE (1931, 
S. 571) in Menge gebildet werden können. Wird die Reduktionsteilung 
nicht durchgeführt, dann ist anzunehmen, daß aus den zygophasigen 
Tetrasporen immer wieder Tetrasporenpflanzen hervorgehen; aber dann 
bleibt das Vorhandensein von männlichen Pflanzen unerklärt, von denen 
doch zu vermuten ist, daß sie gamophasig sind. Man müßte denn 2u- 
nehmen, daß die männlichen Pflanzen ganz unabhängig von den Tetra- 
sporenpflanzen sind und sich durch Adventivsprosse erhalten. Schließlich 
besteht auch noch die Möglichkeit, daß die Reduktionsteilung in einigen 
Tetrasporangien zu Ende geführt wird, in anderen nicht, so daß teils 
gamophasige, teils zygophasige Tetrasporen gebildet würden. Erstere 
würden die männlichen Pflanzen, letztere die Tetrasporenpflanzen er- 
geben. Dann bleibt aber wieder das Fehlen weiblicher Gametophyten 
ohne die Zuhilfenahme schwieriger Hilfshypothesen unerklärt. Auf- 
klärung können nur Kulturversuche und die zytologische Untersuchung 
geben. 

Vielleicht kommt auch bei gewissen Corallinaceen Apogonosis vor. 
Die Corallinaceen sind diplobiont und haben im allgemeinen einen 
typischen Biontenwechsel. Doch gibt es zahlreiche Arten, die neben 
oder statt Tetrasporen Bisporen ausbilden, während in anderen Familien 
der Florideen Bisporie eine seltene Ausnahme ist!. Nun sind auch bei 
vielen „obligaten bisporen Corallinaceen, besonders aus dem gut unter- 
suchten nordischen Formenkreis neben den Sporenpflanzen auch Ge- 
schlechtspflanzen bekannt ... Wir müssen für solche obligat bisporen 
Arten ebenfalls einen normalen Generationswechsel und reduktionelle 
Teilung bei der Bisporenentwicklung annehmen“ (Bauch 1937, S. 386 
bis 387). Da bei der Entwicklung dieser Bisporen sich der Kern der 
Mutterzelle nur einmal teilt, dann im Interkinesestadium verharrt und 
während der Sporogenese nicht in den zweiten Teilungsschritt der Reduk- 
tionsteilung eintritt, wobei aber trotz des Ausfallens der zweiten Teilung 
gamophasige Bisporen entstehen, „so müssen in diesen Fällen besondere 
genetische und zellphysiologische Verhältnisse vorliegen, die den Ausfall 
der zweiten Teilung verständlich machen ... Bei den obligat bisporen 
Arten, deren Geschlechtspflanzen bisher nicht gefunden worden sind 


1 Ein Verzeichnis der Arten, bei denen bis jetzt Bisporie beobachtet worden 
ist, gibt Bauch (1937, S. 366ff.). 
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und vielleicht völlig fehlen (natürlich kann es sich auch um zwerghafte 
Ausbildung der Geschlechtsgeneration handeln, die bisher übersehen 
wurde!), müssen die Verhältnisse natürlich anders liegen. Bei Litho- 
phyllum incrustans‘‘, wo Bisporen neben Tetrasporen vorkommen, „kann 
man zweifelsohne daran denken, daß durch haploide Tetrasporen Ge- 
schlechtspflanzen gebildet werden, und daß die Bisporen im diploiden 
Zustand die ,sporophytische Generation regenerieren‘ (SvEDELIUS)‘“, 
(Bauch 1937, S. 387). Das könnte bei obligat bisporen Arten, wenigstens 
an bestimmten Standorten, zum Verlust der geschlechtlichen Generation 
geführt haben, und es läge dann also Apogonosis in Verbindung mit 
Apomeiose vor. So ist es vielleicht bei Lithothamnium laeve (STRÖMF.) 
Fost., L. glaciale K3ELLM. und L. laevigatum FosLie, bei denen in den 
dänischen Gewässern niemals Geschlechtspflanzen gefunden worden sind, 
und die dort nur Bisporen haben (ROSENVINGE 1917, S. 213, 224, 233, 
281). L. glaciale und L. laevigatum sind obligat bispor, von L. laeve sind 
an anderen Standorten Tetrasporen bekannt. 

Unter den Phaeophyten kommt Apogonosis bei einer ganzen Anzahl 
von Arten vor. Ich werde die Fortpflanzungsverhältnisse dieser Gruppe 
an anderer Stelle im Zusammenhang besprechen; hier mögen einige 
Beispiele genügen. 

Pylaiella rupincola (AREscH.) KyYLIN, in der Nord- und Ostsee auf 
Felsen und Steinen und auf den älteren Teilen von Fucus-Arten häufig 
und verbreitet (LEVRING 1940, S.36; RosEnvinGE und Lunp 1941, 
S. 8 und 11), „trägt nur unilokuläre Sporangien, nur ausnahmsweise 
findet man hier und da neben diesen Sporangien auch plurilokuläre“ 
(Kyzix 1937, S.6). Die nahe verwandte P. litoralis (L.) K3ELLM. hat 
einen regelmäßigen Biontenwechsel zwischen einem Zygobionten mit 
unilokulären Sporangien, in denen die Reduktionsteilung durchgeführt 
wird, und einem Gamobionten mit plurilokulären Gametangien, wie 
durch Beobachtungen in der Natur und durch Kultuversuche sicher- 
gestellt ist. Kyzin hat „die Entwicklung von P. rupincola in der Natur 
an der schwedischen Westküste während mehrerer Jahre verfolgt, und 
zwar besonders, um eine geschlechtliche Generation, d. h. eine Generation 
mit ausschließlich plurilokulären Sporangien zu finden. Es ist mir aber 
nicht gelungen, eine solche zu entdecken.‘ In seinen Kulturversuchen 
ergaben Keimlinge aus Sporen von Pflanzen mit ausschließlich uni- 
lokulären Sporangien neue Individuen mit unilokulären Sporangien. 
„Die Tatsache, daß die Schwärmer der unilokulären Sporangien bei 
P.litoralis Individuen mit plurilokulären Sporangien, diejenigen bei 
P.rupincola dagegen Individuen mit unilokulären Sporangien geben, 
erklärt sich am einfachsten durch die Annahme, daß in den unilokulären 
Sporangien bei P.litoralis eine Reduktionsteilung stattfindet, bei 
P.rupincola dagegen nicht. Der bei P. litoralis vorkommende regel- 
mäßige Generationswechsel ist bei P. rupincola durch das Fehlen einer 
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Reduktionsteilung unterdrückt. Wahrscheinlich gibt es bei P. rupincola 
nur diploide Individuen“ (Kyrın 1937, S.6). Die Gonosporen werden 
hier also durch Apomeiose apogonotisch und wachsen daher nicht zu 
einem Gamobionten, sondern zu einem Zygobionten aus. Die Schwärmer 
der plurilokulären Sporangien, die ja bei P.rupincola auch auftreten 
können, sind natürlich ebenfalls zygophasig und vegetative Propagations- 
organe des Zygobionten. 

Bei Phyllitis fascia (MULL.) Kürz. sind nur plurilokuläre Sporangien 
bekannt. Die plurigonen Schwärmer kopulieren nicht (REINKE 1878, 
S. 264; YENDO 1919, S. 174; Kyrın 1933, S. 44). Sie ergeben bei der 
Keimung neue Phyllitis-Pflanzen mit plurilokulären Sporangien. KyLin 
(1933, S. 46; 1937, S. 23) ist der Ansicht, „daß die Schwärmer diploider 
Natur sind, und daß hier eine rein vegetative Vermehrungsweise vor- 
liegt, die mit einem Generationswechsel nichts zu tun hat. Bei Ph. fascia 
sind unilokuläre Sporangien nie gefunden worden, und es ist deshalb 
nicht zu entscheiden möglich, ob diese Pflanze haploid oder diploid ist. 
Meiner Meinung nach ist sie diploid; sie hat aber die Fähigkeit verloren, 
unilokuläre Sporangien zu bilden, und ihre Vermehrung findet aus- 
schließlich mittels diploider Schwärmer statt. Phyllitis ist von solchen 
Formen abzuleiten, bei denen ein Wechsel zwischen zwei morphologisch 
verschiedenen Generationen mit einer mikroskopischen Gametophyten- 
generation vorhanden war. Die Gametophytengeneration ist ver- 
schwunden, und nur eine Pflanze, die einer Sporophytengeneration 
entspricht, ist übrig geblieben.‘ Wenn diese Auffassung zutrifft, dann 
handelt es sich um einen Fall von Apomixis mit gänzlichem Verlust des 
Gamobionten und rein vegetativer Propagation des Zygobionten. Es 
bleibt dabei freilich ungeklärt, warum die Fähigkeit zur Bildung uni- 
lokulärer Sporangien verloren gegangen ist, die doch bei der ebenfalls 
apomiktischen Pylaiella rupincola erhalten geblieben ist. Stellt aber 
der übrig gebliebene Biont den Gamobionten dar, dann läge Apomiktosis 
vor; denn dann wären die plurigonen Schwärmer als Gameten auf- 
zufassen, die die Kopulationsfähigkeit verloren hätten. Bei dem Vor- 
handensein der einfachen Chromosomenzahl wäre es gamophasige Apo- 
miktosis, bei dem der doppelten zygophasige. Apogonosis liegt also in 
keinem Falle vor, und der Fall wurde an dieser Stelle nur besprochen, 
weil er, zusammengehalten mit dem Entwicklungsgang von Pylaiella 
rupincola, sehr deutlich die Unterschiede zwischen Apogonosis, Apo- 
miktosis und vegetativer Propagation aufzeigt. 

Ähnlich wie Pylaiella verhalten sich dagegen nach Kyrın (1937, 
S. 12—15) Elachista fucicola (VELL.) ARESCH. und £. stellaris ARESCH. 
Erstere Art hat nur unilokuläre Sporangien, deren Schwärmer in Kyuıns 
Kulturversuchen zu einem aus kriechenden Fäden bestehenden Proto- 
nemastadium auswuchsen; an diesen wurden keine Sporangien, sondern 
durch vegetative Aussprossung neue Elachista fucicola-Pflanzen gebildet. 
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„Meiner Meinung nach ist diese Erscheinung in folgender Weise zu 
erklären. Die in Rede stehenden Pflanzen sind diploide Organismen. 
In den unilokulären Sporangien sollte eine Reduktionsteilung stattfinden, 
diese ist aber weggefallen. Die Sporen werden deshalb diploid und er- 
zeugen bei ihrer Keimung diploide Protonemastadien, aus denen sich 
in vegetativer Weise diploide Pflanzen entwickeln‘ (Kyzin 1937, S. 13). 
Bei E. stellaris kommen neben unilokulären bisweilen auch pluri- 
lokuläre Sporangien vor. Sie finden sich an der Basis der Assimilations- 
fäden, daneben aber auch an deren oberen und mittleren Teilen. Die 
plurigonen Schwärmer der letzteren ergaben wieder Individuen mit 
beiderlei, d.h. basal und höher inserierten plurilokulären Sporangien. 
Die unigonen Schwärmer aus basalen Sporangien keimten zu reich 
verzweigten kriechenden Fäden aus, an denen später plurilokuläre 
Sporangien und durch vegetative Sprossung neue, pluri- und uni- 
lokuläre Sporangien erzeugende Elachista stellaris-Pflanzen gebildet 
wurden. Letzterer Umstand ‚deutet darauf hin, daß diese Keimlinge 
keine Gametophytengeneration darstellen. Die beobachteten Tatsachen 
erklären sich am besten durch die Annahme, daß in den basalen 
unilokulären Sporangien keine Reduktionsteilung stattgefunden hat‘ 
(Kyu 1937, S. 14). 

Die besprochenen Beispiele von apogonotischen Rot- und Braunalgen 
zeigen, daB die Apogonosis immer mit Apomeiose Hand in Hand geht, 
und dies Unterbleiben der Reduktionsteilung bewirkt es offensichtlich, 
daB die Gonosporen ihren Charakter als solche nicht erhalten, sondern 
zu Organen rein vegetativer Propagation werden. 

Wenn dem so ist, dann erhebt sich die Frage, ob auch bei Pilzen 
Apogonosis möglich ist, was zum mindesten bei den Eumyceten nicht 
ohne weiteres angenommen werden könnte, weil bei diesen Apomeiose 
unmöglich zu sein scheint. (Doch kommt vielleicht in der Untergattung 
Brachyallomyces des Oomyceten Allomyces Apogonosis bei einigen 
Arten vor.) Denn bei den Asco- und Basidiomyceten kann der Kern 
mit der zygophasigen Chromosomenzahl sich nicht mitotisch, sondern 
nur meiotisch teilen, — vielleicht mit Ausnahme der Spermophthoraceen. 
Hier entwickelt sich bei Spermophthora gossypii ASHBY und NOWELL aus 
der Zygote ein Zygobiont, der einen verzweigten, wenigzelligen und aus 
einkernigen Zellen zusammengesetzten Faden darstellt (GUILLERMOND 
1928, 1936). Allerdings ist über die Kernverhältnisse im jungen Ascus 
und über Ort und Art der Reduktionsteilung nichts Näheres bekannt; 
bis auf weiteres muß jedenfalls angenommen werden, daß im jungen 
Ascus Karyogamie stattfindet, und daß die Kerne der einkernigen 
Zygobiontenzellen von dem Verschmelzungskern durch Mitose ab- 
stammen. Spermophthora steht aber ganz am Anfang der Eumyceten 
und stellt einen Übergang von den Phycomyceten zu diesen dar. Bei 
den übrigen Eumyceten ist, soviel mir bekannt ist, eine mitotische 
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Teilung des Verschmelzungskernes im Ascus niemals beobachtet worden; 
er teilt es a stets meiotisch. 

Doper (1929, S. 1758) hat die Vermutung ausgesprochen, daß die 
Kerne des kurzzyklischen Rostpilzes Endophyllum wninucleatum MoREAU 
diploid seien. Dieser Pilz ist eine Form von Endophyllum ewphorbiae- 
sylvaticae Dc., der nur Aecidio- und Basidiosporen ausbildet und seinen 
ganzen Entwicklungsgang mit einkernigen Zellen durchläuft. Diploidi- 
sierung und Karyogamie fehlen. Wenn seine Kerne im Vergleich zu 
denen von E.euphorbiae-sylvaticae diploid sind, wie DopeE annimmt, 
dann müßten sie also zur Mitose befähigt sein. Dopce stützt sich aller- 
dings nieht auf Chromosomenzählungen, sondern auf die Größen- 
verhältnisse der Sporen und Kerne, und wenn man die Abbildungen 
der Morzaus (1919, S. 29, 30, 35) miteinander vergleicht, so sieht man 
in der Tat, daß die einkernigen Aecidiosporen von E. uninucleatum 
ebenso groß sind wie die zweikernigen von E. ewphorbiae-sylvaticae, 
während die Kerne der ersteren Form etwa doppelt so groß sind wie die 
der letzteren. Die Wahrscheinlichkeit liegt hier also vor, daß es sich 
um einen Basidiomycetenkern handelt, der, obwohl er zygophasig ist, 
sich mitotisch teilen kann. Vielleicht ist das so zu verstehen, daß die 
Unfähigkeit, sich mitotisch zu teilen, und die Notwendigkeit, sofort bei 
der Teilung die Meiose durchzuführen, sich nur auf solche Kerne er- 
streckt, die aus der Verschmelzung zweier geschlechtlich verschiedener 
Kerne hervorgegangen sind, nicht aber auch auf solche, die der Kopu- 
lation zweier gleichgeschlechtlicher Kerne oder einfach einer irgendwie 
bewirkten Verdoppelung ihrer Chromosomenzahl ihren Ursprung ver- 
danken. 

Jedenfalls liegt bei E. uninucleatum Apomixis vor, und zwar, wenn 
die Kerne in der Tat doppelt so viel Chromosomen besitzen wie die von 
E. ewphorbiae-sylvaticae, eine zygophasige Form von Apomixis. Man kann 
aber nicht ohne weiteres entscheiden, ob es sich um Apogonosis oder um 
zygophasige Parthenogenesis handelt. E. uninucleatum ist „une simple 
variété de 1’E. Euphorbiae-sylvaticae‘‘ (MoREAU und MoREAU 1919, S. 40), 
und bei der Hauptart vollzieht sich die Entwicklung folgendermaßen : 
Das Mycel, das auf Euwphorbia amygdaloides Spermogonien und Aecidien 
bildet, ist einkernig und wird an der Basis der Aecidien zweikernig. 
Die Aecidiosporen sind zweikernig, und die Kerne ,,ne subissent aucune 
fusion‘‘ (SAPPIN-TROUFFY 1896, S. 185). Bei der Keimung ergeben sie 
eine Basidie, in die beide Kerne einwandern; sie teilen sich jeder einmal, 
und so entsteht eine Basidie mit 4 einkernigen Zellen. Jede Zelle schnürt 
eine Basidiospore ab, in die ihr Kern übergeht; hier teilt er sich oft 
noch einmal, so daß viele Sporidien zweikernig sind. Zunächst sind sie 
aber alle stets einkernig, und bei der Keimung der zweikernigen ,,il est 
fort probable qu’il s’établit, dans la suite du développement entre les 
deux noyaux, une cloison transversale et que le nouveau thalle se trouve 
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formé, comme précédemment, de cellules à un seul noyau‘ (Sarrın- 
TRoUFFY 1896, S. 187). Horrmann (1912, S. 155) bezweifelt das Fehlen 
einer Kernverschmelzung, weil er bei E. sempervivi (A. und 8.) de Bary 
eine solche gefunden hat. Aber die Morzavs (1919, S. 28) bestätigen 
durchaus den Befund von Sarrın-TRourry: „A aucune période du 
développement, dont nous avons observé pourtant parcouru toutes les 
phases avec un soin minutieux, nous n’avons observé de fusion de 
noyaux ni aucun aspect permettant de soupçonner qu’une telle fusion 
a lieu.“ 


Wie der Übergang von der Einkernigkeit zur Zweikernigkeit vor sich 
geht, ist nicht bekannt. Er kann durch Kernübertritt aus einer Zelle 
in eine andere erfolgen oder auch nur durch einfache Kernteilung ohne 
Bildung einer trennenden Zellwand. Bei den Eumyceten ist der Be- 
fruchtungsvorgang ja in die beiden Teilvorgänge der Diploidisierung und 
der Karyogamie zerlegt; volle Apomixis ist bei ihnen also erst dann vor- 
handen, wenn beide Teilvorgänge ausgeschaltet sind. Hier, bei E. euphor- 
biae-sylvaticae, ist nun zwar die Karyogamie ausgeschaltet, nicht aber 
die Diploidisierung, und es besteht also noch der Biontenwechsel zwischen 
dem monokaryotischen Gamobionten und dem dikaryotischen Zygo- 
bionten. Daher müssen wir woh! auch bei E. uninucleatum in dem aus 
den Basidiosporen sich entwickelnden parasitischen Mycel bis zur Basis 
der Aecidien hin einen Gamobionten erblicken, der, wenn er ohne Di- 
ploidisierung in den Zygobionten übergeht, parthenogenetisch zu einem 
solchen wird. 


Der umgekehrte Fall, daß Karyogamie noch stattfindet, aber die 
Diploidisierung ausgeschaltet ist, weil schon die Basidiospore mit einem 
Kernpaar ausgestattet wird, liegt z. B. bei Puccinia arenariae (ScHUM.) 
Winr. vor, die nur Teleuto- und Basidiosporen bildet. Im ganzen Ent- 
wicklungsvorgang des Pilzes finden sich nur zweikernige Zellen: ,,Ver- 
schmelzung von Zellen bzw. Hinüberwandern von Kernen findet hier 
also nicht statt‘ (Liprors 1924, S.43). In der Teleutospore ver- 
schmelzen die beiden Kerne; sie liefert bei der Keimung ein nur zwei- 
zelliges Promycel. Beide Zellen sind zweikernig, da nach der zweiten 
Kernteilung im Promycel die Wandbildung unterbleibt. Der Ver- 
schmelzungskern hat 8 Chromosomen, jeder Kern der beiden Promycel- 
zellen hat also 4. Beide Kerne wandern in die Basidiospore ein, die von 
ihrer Zelle gebildet wird. Da offensichtlich die Geschlechtertrennung im 
zweiten Teilungsschritt des Teleutosporenkerns erfolgt, ist damit schon 
die Basidiospore diploidisiert, so daß sich eine Zytogamie im weiteren 
Verlauf der Entwicklung erübrigt. 


Endophyllum uninucleatum ist, soviel ich sehe, der einzige Pilz, 
von dem mit einiger Wahrscheinlichkeit angenomraen werden kann, 
daß er seinen ganzen Entwicklungsgang in zygophasig-einkernigem 
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Zustand durchmacht!. Dagegen ist von einer ganzen Anzahl von Pilzen 
bekannt, daß sie unter Ausschaltung der Zygophase während ihres 
ganzen Entwicklungsvorganges gamophasig-einkernige Zellen  beibe- 
halten. Unter den Uredineen ist das z. B. so bei Uromyces rud- 
beckiae A. et H., von dem Otive (bei JACKSON 1931, S. 23) angibt: 
„All the teleutospores, both young and old; all the stalk cells, every 
cell of the whole sorus as well as of the vegetative mycelium so far 
as it could be traced contain each but one nucleus. I am not 
prepared to affirm the utter absence of the binucleate condition in this 
rust; but a careful search through young and old stages has so far failed 
to reveal any such binucleated cells.“ Jackson (l.c.) hat den Pilz 
daraufhin selber cytologisch untersucht: ‚This material included the 
very youngest infections that could be observed, as well as all stages 
in the development of the sori including those in which the teliospores 
were germinating. It was possible to confirm in every detail OLIVES 
observations on the nuclear phenomena in this species. Furthermore 
the germination of the teliospores, as they occurred on the living plant 
and in fixed material was studied, and it was determined, that this 
species, in common with Puccinia Arenariae, germinates by the deve- 
lopment of a two-celled basidium. The nucleus of the teliospore passes 
into the basidium and divides once. A cross wall is laid down, and from 
each cell so formed a sterigma develops and the contents of the cell 
pass through this into the developing basidiospore which is uninucleate. 
There can be little question that this species is uninucleate throughout. 
Hier fehlen also sowohl Diploidisierung wie Karyogamie, es ist volle 
Apomixis vorhanden und zwar in der Form gamophasiger Partheno- 
genesis, da der Gamobiont ohne Kopulation zum Zygobionten wird. 
Bei den Hymenomyceten sind viele Arten imstande, ihren ganzen 
Entwicklungsgang in der Haplophase durchzumachen. Das kann mit 
Bisporie der Basidien verknüpft sein, die aber auch bei sexuell gebliebenen 
Arten vorkommt. Die junge Basidie erhält dabei immer nur einen Kern, 
Fusionen finden nicht statt, und auch wenn die Mycelzellen zwei- oder 
mehrkernig sind, handelt es sich dabei doch nie um Kernpaare, sondern 
um gamophasige Einzelkerne. Das ist natürlich als gamophasige Partheno- 
genesis aufzufassen. Beispiele dafür sind zahlreich; es sei hier nur auf 
Camarophyllus virgineus Wuur. (Bauch 1926) und die Mycena-Arten 
der M. megarospora-Gruppe (SMITH 1934) verwiesen, bei denen durch 
die Feststellung der Chromosomenzahl sichergestellt ist, daß lediglich 
gamophasige Kerne vorkommen. 
~~ 1 CHRISTENSEN (1932, S. 131, 143, 178, 182) nimmt an, daß die von ihm ge- 
fundenen infektionstüchtigen Monosporidienstämme von Ustilago zeae (BECKM.) 
Une., die er „solopathogene“ Linien nennt, diploide Kerne haben. Doch ist der 
Nachweis, daß die Kerne wirklich die zygophasige Chromosomenzahl haben, nicht 
erbracht, und die beobachteten Tatsachen lassen sich wohl auch noch anders er- 
klären, auch die scheinbar bestätigenden Angaben von CHILTON (1940). 
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Es fragt sich nun noch, wie der Entwicklungsgang solcher Eumyceten 
zu verstehen ist, bei denen unter Ausschaltung der Karyogamie nur 
dikaryotische Zellen vorkommen. Das scheint allerdings sehr selten zu 
sein und ist mit voller Sicherheit wohl noch in keinem Falle festgestellt 
worden. Vielleicht kommt es bei Puccinia hydrophylli P. et C. vor. 
Dieser Rostpilz findet sich in Nordamerika auf Hydrophyllum-Arten ; 
„Pyenia unknown, probably not formed. Aecia and uredia wanting“ 
(ARTHUR 1934, 8.327). Über seine Entwicklung gibt Jackson (1931, 
S. 19) an: „Ample material showing young and mature infections was 
collected in May, 1927 at Madison, Wisconsin, on Hydrophyllum vir- 
ginianum L. This rust is a strict micro-form so far as observed. Only 
one generation of teliospores develops during a season, and these spores 
apparently hibernate through the following summer and winter before 
germinating ... The mycelium appears to be binucleate as far back 
as it could be traced and in the youngest infections available. No evi- 
dence of fusion cells was found. Furthermore, no evidence was found 
of the presence of a fusion nucleus, even in the most mature teliospores. 
Pycnia are unknown in this species.“ 

Vielleicht verhält sich auch Puccinia fergussoni B. et BR. so, die 
auf Viola-Arten in Europa, Nordamerika und Japan vorkommt, und 
von der ebenfalls gilt: ,,Pycnia unknown, probably not formed; aecia 
and uredia wanting (ARTHUR 1934, S. 312). „Cette micro-form ne 
développe pas de spermogonies. L’examen cytologique montre qu’en 
rapport avec cette circonstance le mycélium du champignon est composée 
de hyphes binucléées. Les cellules supérieures de la partie fertile s’allon- 
gent verticalement formant en quelque sorte une assise fertile; ce sont 
les cellules-mères des futures téleutospores; chacune d’elles développe 
de la manière connue une téleutospore binucléée et son pied ... Déjà 
chez Uromyces scutellatus les premières cellules binucléées apparaissent 
beaucoup plus tôt de la formation des spores; on pourrait admettre 
que chez P. Fergussoni le même processus est allé plus loin, et que non 
seulement le primordium tout entier, mais encore le mycélium est devenu 
binucléé‘ (Kursanov 1917, S. 55—58). Angaben über eine Fusion der 
beiden Kerne in der Teleutospore werden nicht gemacht, auch wird 
nichts über die Keimung der Teleutosporen und die Sporenzahl der 
Basidie angegeben. 

KırLıan (1920, S. 230) behauptet von Uromyces scillarum (GREV.) 
WINTER, daß „le cycle entier est formé de cellules binucléées et aucune 
fusion nucléaire ne se produit.“ Diese Annahme beruht aber nicht auf 
eigenen Untersuchungen, und es wird auch keine Literatur angeführt. 
Soviel mir bekannt ist, finden sich die einzigen cytologischen Angaben 
über U. scillarum bei BLACKMAN und Fraser (1906, S. 43): „It was 
found that the general vegetative mycelium showed conjugate nuclei. 
The change to the conjugate condition (i.e. the process of reduced 
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fertilization) must take place very early, and the point at which it occurs 
can only be discovered by the careful investigation of material from 
the stage of infection by the sporidium. The commonness of the binucleate 
condition of the sporidium at the time of infection might suggest that 
the conjugate condition starts in the sporidium itself.‘ Einige Seiten 
weiter heißt es von U. scillarum: ‚The gametophyte stage with single 
nuclei possibly consists of little more than the promycelium“ (8. 45). 
Danach sollte man annehmen, daß doch entgegen der Meinung KırLıans 
Karyogamie und Reduktionsteilung stattfinden. SCHNEIDER (1927), der 
mit U. scillarum Infektionsversuche angestellt hat, hat den Pilz nicht 
eytologisch untersucht, aber die Keimung der Teleutosporen auf künst- 
lichem Nährboden beobachtet: „Die Teleutosporen weisen keine Keim- 
poren auf, die Keimung vollzieht sich durch Sprengung der Membran. Das 
Endospor entwickelt sich sodann als Schlauch. Trotz der Länge und der 
guten Entwicklung dieses Promycels habe ich aber selten Basidiosporen 
beobachtet, und, vielleicht durch Zufall, nur in Extrakten. Auch diese 
Verhältnisse, nämlich das Auskeimen durch Sprengung der Sporen- 
membran, sowie die Möglichkeit der Keimung in Nährlösung (Pferde- 
mist), weisen auf eine Übereinstimmung des Uromyces Scillarum mit 
vielen Ustilagineen hin; sie sind bisher bei den Uredineen noch nicht 
beobachtet worden‘‘ (SCHNEIDER 1927, S. 254). 

So kann mit einiger Wahrscheinlichkeit nur für Puccinia hydrophylli 
angenommen werden, daß der ganze Entwicklungsgang in Dikaryophase 
und unter Ausschaltung von Zell- und Kernverschmelzung durchlaufen 
wird. Das ist also volle Apomixis und zwar in der Form der Apogonosis ; 
denn die Basidiosporen sind ja die Gonosporen, und aus ihnen geht hier 
unmittelbar der Zygobiont hervor. 

Wo sonst bei Eumyceten die Dikaryophase schon mit der Sporidie 
beginnt, und das ist besonders bei Hymenomyceten gar nicht so selten 
der Fall, liegt, soviel ich sehe, nirgends Apomixis vor, da die Karyogamie 
beibehalten wird. — 

Bei Moosen würde Apogonosis bedeuten, daß aus der Spore bei der 
Keimung wieder eine Seta mit Sporenkapsel hervorginge; bei Farnen, 
daß die keimende Spore nicht zu einem Prothallium, sondern sofort zu 
einem Farn-Sporophyten auswiichse; bei den höheren Pflanzen, daß die 
Megaspore, anstatt einen Embryosack mit dem Gametophyten aus- 
zubilden, unmittelbar zu einem Embryo würde. All das ist nicht be- 
obachtet worden. 





B. Aposporosis. 

Als Aposporosis bezeichnen wir die abweichenden Entstehungsarten 
des Gamobionten, der normalerweise sich aus einer vom Zygobionten 
gebildeten Gonospore entwickelt. So wie es für die abweichende Ent- 
stehung des Zygobionten durch Apomixis vier Möglichkeiten gab, so 
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gibt es deren vier auch für die abweichende Entstehung des Gamo- 
bionten durch aposporotische Vorgänge: er kann statt aus einer Gono- 
spore hervorgehen 1. aus vegetativen Zellen des Gamobionten, 2. aus 
vegetativen Zellen des Zygobionten, 3. aus einer unverschmolzenen 
Gamete und 4. aus einer Zygote. Dabei kann die aposporotische Ent- 
wicklung des Gamobionten die alleinige Art der Fortpflanzung sein, sie 
kann aber auch neben der normalen Entstehungsweise vorkommen oder 
mit apomiktischen Vorgängen verknüpft sein. 


1. Vegetative Propagation des Gamobionten. 

Bei Organismen mit mehrzelligem Gamobionten ist vegetative Pro- 
pagation ein weit verbreitetes Mittel zur Vermehrung und Verbreitung 
der Art. Sie braucht keineswegs mit Aposporosis verbunden zu sein, 
findet sich vielmehr als zusätzliche Verbreitungsform sehr gewöhnlich 
bei Organismen, bei denen neue Gamobionten nicht nur aus vegetativen 
Verbreitungskörpern, sondern auch aus Gonosporen entstehen. Aller- 
dings. wird häufiger die letztere Entstehungsweise durch die erstere mehr 
oder weniger, in vielen Fällen fast völlig zurückgedrängt, wie z. B. bei 
vielen sich durch Brutkörper vermehrenden Moosen. Echt aposporotische 
vegetative Propagation liegt natürlich nur dann vor, wenn die vegetative 
Propagation als Ersatz für die verloren gegangene Gonosporenbildung 
dient. Das ist verhältnismäßig selten, kommt aber doch bei einer ganzen 
Anzahl von Arten der Algen, Pilze und Moose vor, soll aber an dieser 
Stelle nicht weiter behandelt werden. 


2. Aposporie. 

Wenn der Gamobiont nicht wie im Normalfall aus einer Gonospore, 
sondern aus vegetativen Zellen des Zygobionten entsteht, dann liegt 
Aposporie vor. Sie ist natürlich nur bei Organismen möglich, deren 
Zygobiont mehrzellig ist. 


Bei den Algen ist Aposporie selten. Als künstlich im Versuch aus- 
gelöste Aposporie lassen sich die Ergebnisse auffassen, die Mozwvs (1940) 
bei Behandlung der Zygobionten der Ulvacee Monostroma Wittrockii 
Born. mit Gamobiontenextrakt erhielt. Der normale Entwicklungsgang 
dieser Grünalge spielt sich folgendermaßen ab: Die jungen, Ulva-Thallis 
ähnlichen Monostroma-Pflanzen sind die Gametophyten. Sie bilden 
zweigeißelige Gameten, die paarweise kopulieren. Die Zygote wächst 
ohne Zellteilung zu 10—15facher Größe heran und bleibt dabei einkernig. 
In ihr entstehen schließlich 32 viergeißelige nicht kopulationsfähige 
Schwärmer, die etwa doppelt so groß wie die Gameten sind. 16 von 
ihnen sind +, 16 —. Es ist anzunehmen, daß die Meiose bei den ersten 
Teilungen des Zygotenkernes erfolgt. 
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Werden Zygobionten, die vor der Zoosporenbildung stehen, in Gameto- 
phytenextrakt gebracht, so bilden sie 64 zweigeißelige Schwärmer von 
Gametengröße, die miteinander (und auch mit normalen Gameten) 
kopulieren können; die Zygoten entwickeln sich zu normalen zoosporen- 
bildenden Sporophyten. Ist der Extrakt verdünnt, so entstehen 
32 Schwärmer von Zoosporengröße, aber mit nur zwei Geißeln; sie sind 
nieht kopulationsfähig. Werden schon in Aufteilung begriffene Zygo- 
bionten aus verdünntem Extrakt in konzentrierteren gebracht, so bleibt 
es bei der Entstehung von 32 zweigeißeligen Schwärmern von Zoosporen- 
größe, aber diese sind kopulationsfähig, und die durch ihre Verschmelzung 
entstandenen Zygoten ergeben normale Sporophyten. Bei noch weiterer 
Verdünnung des Extraktes (auf 1/10) entstehen normale 32 viergeißelige 
Schwärmer, die nicht kopulieren, dies aber tun, wenn die Zygobionten, 
als gerade die Aufteilung begann, aus dem 1/10 in den konzentrierten 
Extrakt übergeführt wurden. „Durch diesen Versuch ist es gelungen, 
Schwärmer, die vollkommen den Zoosporen gleichen, zur Kopulation zu 
bringen und aus den so entstandenen Zygoten normale Sporophyten zu er- 
halten‘ (S. 231). Diese viergeißeligen Schwärmer verschmolzen auch mit 
normalen Gameten, ,,verhielten sich also wie richtige Gameten™ (S. 232). 

Mogwus faBt diese Ergebnisse so zusammen (S. 234): „Aus dem 
Sporophyten, der normalerweise nichtkopulationsfähige Zoosporen 
liefert, konnten gewonnen werden: 1. zoosporenartige Schwärmer mit 
Kopulationsvermögen, 2. gametengleiche Schwärmer mit Kopulations- 
vermögen. Zwar ist es nicht gelungen, die Gameten eines Gametophyten 
durch Sporophytenextrakte zu verändern. Dagegen konnten die Zoo- 
sporen eines Sporophyten durch Behandlung mit Gametophytenextrakt 
zur Kopulation gebracht werden.“ 

Die letztere Formulierung ist aber meines Erachtens unrichtig. Sie 
träfe zu, wenn MoEwus die in einem normalen unbehandelten Zygo- 
bionten gebildeten Schwärmer nach ihrer Fertigstellung mit Gamo- 
biontenextrakt behandelt und dadurch kopulationsfähig gemacht hätte. 
Er hat aber den Sporophyten mit dem Extrakt behandelt, bevor und 
während dieser die Schwärmer ausbildete. Auch fehlt zur richtigen Be- 
urteilung der Sachlage eine Angabe darüber, ob die kopulationsfähig 
gemachten Schwärmer unverschmolzen keimen können, und was sie dann 
ergeben. Man kann vermuten, daß sie es können und Gamobionten 
liefern, da die typischen Gameten von M. Wittrockii auch sich apomik- 
totisch zu Gametophyten entwickeln können, und zwar Gameten beiderlei 
Geschlechtes, wobei die neuen Gamobionten das Geschlecht der Gameten 
beibehalten (vgl. Mozw us 1938, S. 368). 

Offenbar wird durch den Gamobiontenextrakt der Zygobiont auf 
einem bestimmten Entwicklungsstadium zum Gamobionten umgewandelt, 
wobei allerhand Übergangserscheinungen auftreten können. Das aber 
ist Aposporie. 
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Bei den Braunalgen ist, soweit mir bekannt, bisher Aposporie mit 
Sicherheit nur bei einer Aglaozonia beobachtet worden!. Die Aglaozonien 
gehören bekanntlich als Sporophyten in den normalen Entwicklungsgang 
der den Gametophyten darstellenden Cutlerien. Aglaozonia chilosa BERTH. 
ist der Zygobiont von Cutleria monoica OLLIVIER. Die Eier dieser Cutleria 
können sich parthenogenetisch entwickeln. SAUVAGEAU (1931a, 8. 134) 
ayant étudié en 1930 au Laboratoire de Villefranche le C. monoica 
a eu l’occasion de cultiver ses oosphères parthénogénétiques. Leur 
germination a fourni des Aglaozonia de petite taille qui, après 9 mois 
de culture, émirent, sur des points en apparance quelconques, des fils 
colorés qui furent l’origine de jeunes Cutleria. Je n’ai pas fait de numé- 
rations des chromosomes, mais les Cutleria étant haploide par définition, 
l’Aglaozonia parthénogénétique et haploide n’a pas eu à subir de régu- 
lation chromatique pour le fournir. Ce serait donc le premier exemple 
de développement complet avec le nombre haploide de chromosomes. 
L'expérience a été faite avec le Cutleria monoica. A n’en pas douter, 
les autres Cutleria se comporteraient de même; la réussite de l’expérience 
est une question de durée. On concevra désormais que deux sortes 
d’Aglaozonia doivent se rencontrer dans la nature. Les unes, diploides, 
plus ou moins vivaces, représentent l’état commun et classique four- 
nissant des sporanges. Les autres, haploides, plus ou moins éphémères, 
ne fructifient pas, forment directement des Cutleria par proliférations 
de fils colorés. Toutefois, ces Aglaozonia haploides étant de moindre 
taille, étant cachés rapidement par les rhizoides des Cutleria qu’ ils ont 
engendrés, sont sans doute malaisés à observer dans la nature." 

Hier tritt also die Aposporie im Zusammenhang mit Parthenogenesis 
auf; das unbefruchtete Ei von C. monoica entwickelt sich zu einem 
A.chilosa-Zygobionten, der die gamophasige Chromosomenzahl besitzt, 
aber keine Sporangien ausbildet, sondern apospor Gametophyten erzeugt. 
Ob sich das so ohne weiteres, wie SAUVAGEAU (l.c. und 1931b, S. 25) 
annimmt, für andere Cutleria-Arten verallgemeinern läßt, das kann nur 
durch Kulturversuche entschieden werden und bleibt bis dahin ungewiß. 
Gamophasige A.chilosa kann übrigens auch noch auf anderem Wege 
als durch parthenogenetische Eientwicklung entstehen: SAUVAGEAU 
(1931b, S. 31) erhielt an Keimlingen von C. monoica, die aus den Zoo- 
sporen von A. chilosa erwachsen waren, und „qui souffraient et se defor- 
maient, ... des disques d’Aglaozonia. Il est possible que des phéno- 
menes semblables puissent parfois se presenter dans la nature. Les 

1 Ich sehe dabei ab von den Fällen, wo die Schwärmer aus unilokulären Spor- 
angien, die an sich nicht kopulationsfähige, unverschmolzen zu Gametophyten 
auskeimende +- und — -Zoosporen sind, kopulationsfähig sein sollen, da ich mit 
Kyrın (1937, S. 22) der Ansicht bin, daß ,,die Angaben über die Gametenfunktion 
dieser Schwärmer alle ziemlich unsicher sind, und dies besonders deshalb, weil 


in keinem Falle das weitere Schicksal der vermuteten Zygoten weder durch zyto- 
logische Untersuchungen noch durch Kulturversuche festgestellt wurde.“ 
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plantules de Cuéleria étant haploides, les disques d’Aglaozonia nés sur 
elles sont, & priori, pareillement haploides, correspondant par suite, au 
point de vue cytologique, aux Aglaozonia fournis par la germination des 
oosphéres parthenogenetiques.‘“ 

Daß manche Aglaozonien sich auch dauernd unter Ausschaltung des 
Biontenwechsels erhalten können, zeigt ihre Verbreitung in Gegenden, 
wo Cutleria nicht gefunden wird. So ist z. B. Aglaozonia canariensis Sauv. 
in Westindien weit verbreitet; sie ist „generally considered the sporo- 
phyte phase of Cutleria, but that form not known in this area‘ (TAYLOR 
1928, 8.116). Und auch für die in den Entwicklungskreis von Cutleria 
multifida (SMITH) GREV. gehörige Aglaozonia parvula (GREV.) ZANARD. 
gilt in manchen Gegenden ähnliches: C. multifida ist ,,assez rare dans la 
région de Banyuls. Je n’en ai observé que quelques individus isolés 
vivant dans les stations calmes, près du niveau, en avril et mai ... 
Aglaozonia parvula, le sporophyte du C. multifida, est très fréquent à 
Banyuls. Se rencontre pendant toute l’année; fertile en décembre- 
janvier ... L’A. parvula remonte beaucoup plus loin vers le nord que 
son gamétophyte le C. multifida ; alors que celui-ci dépasse exceptionnelle- 
ment les côtes de la Manche et du sud de |’ Angleterre (il est extrêmement 
rare à Helgoland), |’ Aglaozonia se rencontre jusqu’en Suède et en Norvège. 
On sait d’ailleurs que, dans la Manche, le C. multifida est représenté 
presque uniquement par des individus femelles et se reproduit par par- 
thenogenese“ (FELDMAN 1937, S. 305, 307, 308). — 

Bei den Rhodophyten ist Aposporie natürlich nur bei den diplo- 
biontischen Vertretern der Rotalgen möglich, da bei den haplobiontischen 
der Zygobiont einzellig ist. Sie bestünde hier darin, daß aus vegetativen 
Zellen des Gonimoblasten oder des Tetrasporophyten sich eine Ge- 
schlechtsorgane tragende Pflanze ausgliederte. Ein solcher Fall ist mir 
nicht bekannt. Dagegen ist eine ganze Anzahl von Arten bekannt, bei 
denen Tetrasporangien und Geschlechtsorgane nebeneinander auf den- 
selben Individuen entstehen, und wenn es sich dabei um Zygobionten 
handelte, so könnte im Auftreten von Antheridien und Karpogonien an 
ihnen ein Ansatz zu Aposporie erblickt werden. 

Knıer (1928, S. 223—226) gibt eine Liste solcher Vorkommnisse und 
bemerkt dazu: „Meist sind es Ausnahmefälle, bei einigen Arten (z.B. 
Spermothamnion roseolum (Ac.) PRINGSH.) kommt es aber häufiger vor.‘ 
Gewöhnlich handelt es sich dabei um Geschlechtspflanzen, an denen 
Tetrasporangien auftreten, viel seltener um Tetrasporenpflanzen mit 
Geschlechtsorganen; nur diese kommen natürlich für Aposporie in 
Betracht. 

Der einzige Fall, der cytologisch näher untersucht, aber auch keines- 
wegs schon völlig aufgeklärt ist, betrifft Spermothamnium Turneri 
(Merr.) ÂRESCH. Diese Art und Sp. roseolum (Ac.) PRINGSH., die nach 
RosENVINGE (1923—24, S. 298) nur zwei Formen von Sp. repens (DILLw.) 
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K. Rosenv. sind, sind seit langem als Beispiele für das mehr oder weniger 
regelmäßige Zusammenvorkommen von Geschlechtsorganen und Tetra- 
sporangien auf denselben Individuen bekannt. Bei der cytologischen 
Untersuchung der amerikanischen Form von Sp. Turneri fand Drew 
(1934), daß alle untersuchten Individuen die diploide Chromosomenzahl 60 
besaßen, die für Rhodophyten ungewöhnlich hoch ist. Sie trugen neben 
Tetrasporangien Pro- und Cystocarpien, sehr viel seltener auch Antheri- 
dien. Reine Geschlechtspflanzen wurden nicht gefunden, ebensowenig 
Individuen, die nur Tetrasporangien besaßen (S. 552, 559). Antheridien 
wurden nur Ende Juni und Anfang August beobachtet, und „this is 
the first record of antheridia of 8. Turneri on the American Coast” 
(S. 552). In den Tetrasporangien geht die Reduktionsteilung vor sich, 
so daß die Tetrasporen die gamophasige Chromosomenzahl 30 erhalten; 
sie keimen leicht, kamen aber in der Kultur nie über das Vierzellenstadium 
hinaus, und haploide Individuen wurden in der Natur niemals gefunden. 
Bei der Bildung der Prokarpien findet keine Reduktionsteilung statt; 
die Eier haben also die zygophasige Chromosomenzahl 60, und in den 
Zellen des Gonimoblasten fand sich die tetraploide Chromosciienzahl 
(beobachtet wurden die Zahlen 110, 111, 112, 115), was „shows that 
although no nuclear fusion has been seen the formation of the eystocarp 
is initiated by such an event“ (S. 561). 

Bei der Seltenheit der Spermatangien entsteht die Frage, ob typische 
Befruchtung vorkommt. DREw nimmt es an, da, wenn intakte Tricho- 
gynen zur Beobachtung kamen, ,,spermatium-like bodies are sometimes 
seen adhering to it‘‘ (S. 562), und da einmal auch triploide Karposporen 
gefunden wurden, was „supports the view that the carpogonia are 
fertilized by spermatial nuclei in the normal manner, for if both diploid 
and haploid spermatia occur, then diploid, triploid, and tetraploid 
carpospores would result. If, on the other hand, normal fertilization 
is replaced by another nuclear fusion only diploid and tetraploid carpo- 
spores might be expected‘ (53. 563—564). Drew nimmt an, daß die 
Karposporen tetraploid sind (3.566); ihre Keimung wurde nicht be- 
obachtet. 

Da also nur Tetrasporen mit n — 30 und Karposporen mit 4 n = 120 
bekannt sind, so bleibt unerklärt, daß alle Individuen, deren somatische 
Chromosomenzahl festgestellt werden konnte, 2n = 60 haben. Das 
könnte darauf beruhen, daß die Befruchtung nur einen Ausnahmefall 
darstellte, und daß in den meisten Fällen das mit der zygophasigen 
Chromosomenzahl 60 ausgestattete Ei sich parthenogenetisch zur diplo- 
iden Alge entwickelte, oder aber darauf, daß aus den haploiden Tetra- 
sporen haploide Gametophyten entstünden mit normaler Befruchtung 
und Bildung diploider Zygoten. Drew (S. 565) hält letzteres für möglich. 
Sp. Turneri hätte dann ,,a seasonal alternation of generations. The 
collections used for this investigation were made over a period only 
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just exceeding two months, and the material which has given the final 
results covers an even shorter period of time. There is no reason to 
suppose, therefore, that these sporelings never develop into mature 
plants, and that further searching will not reveal adult plants with the 
haploid chromosome number ... In order to complete the account of 
the life-history of this alga, collections at other seasons of the year are 
much to be desired“ (S. 565—566). Aber auch ‚the possibility of an 
alternation of tetraploid and diploid generations cannot be ignored“ 
(S. 569). 

Drew und auch z. B. ScHLÔSsER! sehen in der 60-chromosomigen 
Spermothamnion-Pflanze den diploiden Sporophyten. Die hohe Chromo- 
somenzahl läßt aber auch eine andere Auffassung zu. Sie weist darauf 
hin, daß die amerikanische Form des Sp. Turneri eine polyploide Art 
ist, die vermutlich aus einer Pflanze mit 2 n = 30 durch Verdoppelung 
der Chromosomenzahl entstanden ist. Die 60-chromosomige Pflanze ist 
dann nicht der Zygobiont, sondern der Gamobiont, dessen gamophasige 
Chromosomenzahl das Doppelte von dem der Ausgangsform ist. Daß 
an ihm neben den Geschlechtsorganen auch Tetrasporangien entstehen, 
wäre durch das Vorhandensein der zygophasigen Chromosomenzahl der 
ursprünglichen Art erleichtert und im übrigen nicht anders aufzufassen 
als das ja auch sonst bei Rotalgen vielfach beobachtete Auftreten solcher 
Organe am Gametophyten. Bei diesen unterbleibt allerdings in den 
Tetrasporangien die Reduktionsteilung, die aber in unserem Falle eben 
wegen des Vorhandenseins eines doppelten Chromosomensatzes möglich 
geworden ist. 

Gesucht werden müßte nach dieser Auffassung in anderen Jahres- 
zeiten nach nur tetrasprangientragenden Individuen mit 2n = 120, in 
deren Tetrasporen die Reduktionsteilung zur Ausbildung von Tetra- 
sporen mit n — 60 führte; aus diesen müßten dann die 60-chromosomigen 
Gamobionten hervorgehen. Für England gibt übrigens WESTBROOK 
(1930, S.201) an, daß dort Sp. Turneri nur mit Tetrasporangien ge- 
funden werde. Aposporie läge dann natürlich nicht vor, sondern ein 
Biontenwechsel zwischen einem diploiden Gamobionten und einem tetra- 
ploiden Zygobionten. Ist dagegen die 60-chromosomige Pflanze der 
Sporophyt, dann könnte man in dem Auftreten von Geschlechtsorganen 
an ihm Aposporie erblicken. 

Drew (S. 549) läßt es dahingestellt sein, ob die von ihr untersuchte 
amerikanische Form ,,is identical with the European material for which 
the same name or a synonym is used.‘ Nach den über die europäischen 
Formen (meist Sp. roseolum) vorliegenden Untersuchungen dürfte es sich 
wohl um verschiedene Formen handeln, die vielleicht zu einer Art zu 
rechnen sind, sich aber in fortpflanzungsbiologischer Hinsicht verschieden 


1 ScuLésser: Fortschr. Bot. 5, 31 (1936). 
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verhalten. Ky in (1916a, S. 86) beobachtete an der schwedischen West- 
küste, „daß diejenigen Individuen, die eine reiche Menge von Tetra- 
sporangien tragen, keine entwickelten Gonimoblasten wohl aber Pro- 
karpien besitzen.‘‘ Er vermutet, daß diese Individuen ,,diploid sind, und 
daß die Tetrasporenbildung mit einer Reduktionsteilung verknüpft ist. 
Die Individuen mit normal entwickelten Gonimoblasten wären haploid, 
und bei der Tetrasporenbildung auf diesen Individuen könnte dann keine 
Reduktionsteilung vorkommen.‘ Diese Vermutung wurde im wesent- 
lichen von ScHussniG und ODLE (1927) bestätigt, die fanden, daß an 
den Tetrasporangienpflanzen die Geschlechtsorgane sich nicht bis zur 
Reife entwickeln, wohl aber an den Geschlechtspflanzen. In den Tetra- 
sporangien der ersteren tritt Reduktionsteilung ein, in denen der letzteren 
nicht. Im übrigen findet Spermatienbefruchtung statt (KyLin 1923, 
S. 53ff.; 1930a, S. 60ff.). 

Auch bei Pilzen kommt Aposporie vor. Unter den Phycomyceten 
zunächst bei den Blastocladiaceen Allomyces Kniepii SÖRGEL und A. arbu- 
scula BUTL. 

Der normale Entwicklungsgang dieser Allomyces-Arten verläuft so, 
daß aus der Zoospore der Gamobiont hervorgeht, der Makro- und Mikro- 
gametangien trägt und Kerne mit der gamophasigen Chromosomenzahl 
besitzt. Die aus der Verschmelzung der Gameten entstandene Zygote 
wächst zum Zygobionten aus, der zweieriei Arten von Sporangien aus- 
bildet: dünnwandige, in denen Zoosporen mit der zygophasigen Chromo- 
somenzahl gebildet werden. Diese stehen im Dienste der vegetativen 
Propagation des Zygobionten und geben also immer wieder neuen Sporo- 
phyten den Ursprung. Daneben treten auch dickwandigere Dauer- 
sporangien auf, in denen durch Reduktionsteilung Zoosporen mit der 
gamophasigen Chromosomenzahl erzeugt werden, die wieder zu Gameto- 
phyten werden. Die Makrogameten können auch unverschmolzen in 
Entwicklung eintreten und zu neuen Gamobionten heranwachsen; es 
liegt also nicht Parthenogenesis, sondern Apomiktosis vor. 

Von diesem normalen Entwicklungsgang können nun, wie SÖRGEL 
(1937) gezeigt hat, sehr mannigfache Abänderungen eintreten, darunter 
auch Aposporie. SÖRGEL (1937, S. 423) hat bei etwa 8000 Sporophyten- 
kulturen von A.Kniepii 54mal „eine allmähliche Umwandlung des 
Sporophyten in einen Gametophyten“ beobachtet. Auf Einzelheiten 
des Umwandlungsvorganges braucht an dieser Stelle nicht eingegangen 
zu werden; es sei nur bemerkt, daß die so entstandenen Gamobionten 
„sich in jeder Hinsicht wie normale verhielten. Sämtliche Eigenschaften 
wie Größe, Form und Funktion der Organe, Wachstumsgeschwindigkeit 
usw. stimmten mit denen der anderen normalen Gametophytenkulturen 
völlig überein. Wurden aus diesen Gametophyten durch Gameten- 
kopulation Sporophyten erzeugt, so verhielten sich auch diese normal; 
Umwandlungen traten dann nicht mehr auf‘ (S. 426). Entsprechendes 
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ließ sich auch bei A. arbucsula beobachten, hier aber nur zweimal (S. 430). 
Zur Erklärung nimmt SöRGEL (S. 439) an, daß ‚aus vorläufig noch 
unbekannten Gründen in den vegetativen Zellen eine Halbierung der 
Chromosomenzahl stattgefunden haben muß ... Die haploiden Kerne 
bekommen allmählich immer mehr die Oberhand und sind schließlich 
nur noch allein vorhanden. Kernmessungen an aus Sporophyten ent- 
standenen Gametophyten haben tatsächlich auch ergeben, daß in ihnen 
keine diploiden Kerne mehr vorhanden sind. Worauf diese Ausschaltung 
der diploiden Kerne beruht, läßt sich vorläufig nicht angeben, die Tat- 
sache, daß sie sich vollzieht, steht aber fest.‘ 

Sonst kommt Aposporie bei Phycomyceten wohl nur noch unter 
den Mucoraceen vor, und zwar bei Phycomyces. 

Wie bei den meisten Mucorineen keimt die Zygote von Phycomyces 
Blakesleeanus BURGEFF zu einem Sporangienträger aus, der an seiner 
Spitze das Keimsporangium trägt. Zygote, Sporangienträger und Keim- 
sporangium stellen den Zygobionten dar, seine Kerne haben die zygo- 
phasige Chromosomenzahl; die Reduktionsteilung findet bei der Bildung 
der +- und — -Sporen im Keimsporangium statt, und aus diesen Sporen 
entstehen die Gamobiontenmycelien. Unter gewissen Bedingungen kann 
nun aber die Zygote auch zu einem Mycel auskeimen (BURGEFF 1915, 
S. 412; ORBAN 1919, S. 38; Schwartz 1926, S. 22), dessen Wachstum 
aber beschränkt ist, da ‚es ausschließlich diploide, sich niemals teilende 
Membrankerne führt‘ (BURGErFF 1915, S. 413). Meistens stirbt es bald 
ab (Schwartz 1926, S. 26); aber gelegentlich entstehen an ihm Mycelien 
mit dünneren Hyphen und Kernen mit der gamophasigen Chromosomen- 
zahl, also Gamobionten, wie sie sonst nur aus den Sporen hervorgehen 
(Abb. z. B. bei Schwartz 1926, S. 24, 25). Es liegt also Aposporie vor. 
Zur Erklärung muß natürlich angenommen werden, daß die zygo- 
phasigen Kerne des Keimmycels in diesem die Reduktionsteilung durch- 
führen, wenn auch „der Übergang der diploiden Kerne in die haploiden 
noch nicht zytologisch festgestellt werde» konnte‘ (BurcErr 1915, 
S.413; 1928, S.86), und daß dann nur gleichgeschlechtige Kerne in 
die zum Gamobionten auswachsenden Hyphen einwandern. 

Auch bei Pilobolus cristallinus (Wicc.) TopeE kann die Zygote statt 
zu einem Ursporangium zu Keimmycel auswachsen, das hier aber stets 
einen heterokaryotischen Miktohaplonten darstellt, der kein Zygobiont, 
sondern ein Gamobiont ist und auch Geschlechtsorgane ausbildet 
(Krarczy&K 1935, S. 372ff.). Hier findet also offenbar die Reduktions- 
teilung schon bei der Keimung der Zygote statt; untersucht ist das 
noch nicht. 

Bei den Ascomyceten würde sich Aposporie darin kundgeben, daß 
aus dem dikaryotischen Mycel, das hier mit dem einkernigen Ascus den 
Zygobionten darstellt, oder aus dem jungen Ascus mit dem zygophasigen 
Kern unmittelbar Gamobiontenmycel entstünde. Daß das spontan 
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vorkommt, ist niemals beobachtet worden. Es hat sich aber in wenigstens 
einem Falle experimentell erreichen lassen, nämlich bei Sordaria fimicola 
Ros. ( Pyrenomycetes), und zwar durch Versuche, die ascogenen Hyphen 
des Pilzes regenerieren zu lassen (GrEis 1941, S. 51). Isolierte und in 
geeignete Kulturbedingungen gebrachte Zellen ascogener Hyphen, die 
sicher Paarkerne enthielten, wuchsen zu einem vegetativen Mycel aus, 
das nach 15 Tagen reife Fruchtkörper aufwies. Junge Asci mit Zygoten- 
kernen waren dagegen nicht zur Regeneration zu bringen. Das gilt 
aber nur für monözische Stämme von S. fimicola; bei diözischen und 
miktohaplontischen Stämmen regenerieren die ascogenen Hyphen nicht. 
Verallgemeinern für andere Ascomyceten läßt sich dieses positive Er- 
gebnis nicht, da z. B. für Pyronema confluens (Pers.) Tu. ( Pezizales) 
von Kerr (1937) in ausgedehnten Regenerationsversuchen festgestellt 
wurde, daß „isolierte Sporophyten (reine ascogene Hyphen oder solche 
mit Ursprungsascogon und einigen Paraphysen) nie regenerierten, sich 
aber auch nie weiter entwickelten. Auch Zugabe von Wuchsstoffen ver- 
mochte daran nichts zu ändern“ (S. 173). 

Unter den Basidiomyceten, bei denen im Gegensatz zu den Asco- 
myceten der dikaryotische Zygobiont quantitativ sehr viel stärker ent- 
wickelt ist als der aus einkernigen Zellen! zusammengesetzte Gamobiont, 
ergibt sich bei den Hymenomyceten die Möglichkeit des Überganges vom 
dikaryotischen in den monokaryotischen Zustand dadurch, daß am 
Paarkernmycel einzellige Vermehrungskörper, die Oidien, entstehen, in 
die nur der eine Partner des Kernpaares einwandert. Verschiedene 
solcher Fälle sind sichergestellt. 


Oidien (vgl. BRoDIE 1936) sind an Kulturen von tomothallischen 
Hymenomyceten nicht beobachtet worden; am dikaryotischen Mycel 
heterothallischer Arten kommen sie selten vor, sind aber am mono- 
karyotischen Mycel sehr häufig: „Oidia occur so commonly in the 
Hymenomycetes that a monocaryon mycelium which fails to produce 
them is a rarity‘‘ (BRODIE 1936, S. 326); nur „in the Thelephoraceae 
oidia are of rarer occurrence than in the higher groups of the Hymeno- 
mycetes‘‘ (Bısss 1938, S. 64). 


Wo bei heterothallischen Hymenomyceten Oidien am dikaryotischen 
Mycel entstehen, können sie zweikernig sein; sie dienen dann der vege- 
tativen Vermehrung. Bei einigen Arten können sie aber auch nur ein- 
kernig sein, so daß aus ihnen ein monokaryotischer Gamobiont entsteht. 
Die Aposporie beruht hier also darauf, daß die Partner eines Kern- 
paares voneinander getrennt werden, und daß jeder für sich Kern einer 
Zelle wird, die sich zu einem neuen, aus einkernigen Zellen sich auf- 
bauenden Individuum entwickelt. 


1 Oder auch aus vielkernigen Zeller, deren Kerne aber alle gleichgeschlechtig 
sind. 
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Das wurde zum ersten Male angegeben von GILMORE (1926, S. 429) 
für Psilocybe coprophila Fr.; doch konnte nach Hanna (1938, S. 379) 
BRODIE am dikaryotischen Mycel dieses Pilzes keine Oidien finden. Da- 
gegen fand Bropre (1936, S. 326) bei Collybia velutipes (CuRT.) Fr. 
sowohl am einkernigen wie am paarkernigen Mycel Oidien. ‚These 
oidia are uninucleate and are borne on uninucleate branches arising 
from the dicaryon mycelium. Such uninucleate branches are produced 
by the separation of the nuclei of a dicaryon either by the nuclei migra- 
ting into different branches or, rarely, by the abnormal elongation of 
the hook-cell during the process of formation of clamp-connections. The 
process of oidia formation and nuclear division is the same in these 
uninucleate branches as in the ordinary monocaryon mycelium. Half 
the oidia borne on dicaryon mycelium are of the same strain as one of 
the parent mycelia originally used to obtain the dicaryon mycelium, 
and half are of the same strain as the other parent mycelium.“ 

VANDENDRIES und MARTENS (1933) fanden ,,le phénomène du passage 
de la diplodie à l’haploidie chez Pholiota aurivella Barscu, où des conidies 
binucléées se cloisonnent en deux fragments uninucléés, capables à se 
séparer et de germer indépendamment l’un de l’autre, donnant naissance 
à un thalle haploide. Cette même indépendance des deux noyaux couplés 
existe dans la spore binucléée de Calocera cornea BatscH ... Le passage 
de la phase diploide à la phase haploide, indépendamment de toute 
cinèse réductionnelle frappant un zygote, est un phénomène propre aux 
Basidiomycètes et résulte de l'existence prolongée d’un organisme à 
cellules dicaryotiques‘‘ (VANDENDRIES 1937, S. 83). 

Peniophora Allescheri Bres. bildet ,,uninucleate conidia on both 
haploid and diploid mycelia. The spores from the haploid serve to 
repeat that generation, those from the diploid re-establish haploid 
mycelia identical with the two types of haploid mycelia which entered 
into the formation of the diplont. Thus new haploid mycelia can be 
formed at all stages during vegetative activity“ (NoBLes 1935, S. 297). 

Bei T'yphula trifolii Rose. bildet das einkernige Mycel Oidien, das 
Paarkernmycel nicht oder doch nur dann, wenn, was vorkommt, an 
ihm einkernige Zellen entstehen, die zu einem aus einkernigen Zellen 
bestehenden Mycel auswachsen. Diese ,,separation of conjugate nuclei 
may be caused by the formation of several branches on one cell“ (NOBLE 
1937, 5. 73). 

Endlich fand Hanna (1938, S. 380) am Paarkernmycel von Clitocybe 
illudens reichliche Oidienbildung. Die Oidien sind in der Mehrzahl 
zweikernig, doch ist etwa ein Fiinftel der Gesamtoidienmenge einkernig 
(S. 383). Einige Kulturen zweikerniger Oidien ergaben Schnallenmycel; 
ob die einkernigen Oidien keimfähig sind und ein haploides Mycel ergeben. 
wird nicht angegeben. 
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Zu diesen Fällen natürlich vorkommender Aposporie kommt die von 
Harper (1927) experimentell erzeugte bei Schizophyllum commune Fr. 
und Pholiota mutabilis Scurr. HARDER konnte bei diesen beiden Arten 
mit dem Mikromanipulator aus dem dikaryotischen Schnallenmycel den 
einen Partner eines Kernpaares entfernen, ohne daß dadurch in der 
Mehrzahl der Fälle die Weiterentwicklung der einkernig verbliebenen 
Zelle verhindert wurde. Sie wuchs zu einem Gamobionten aus, der sich 
in sexueller Beziehung genau so verhielt wie die reinen Haplonten, 
deren Kern sie enthielt. 

Während bei den Hymenomyceten Aposporie offenbar selten ist, ist 
bei den Ustilagineen der Übergang von der Paarkernphase zum ein- 
kernigen Mycel eine oft zu beobachtende Erscheinung. Der Entwicklungs- 
gang ist bei den Brandpilzen bekanntlich der, daß der zygophasige Kern 
der Brandspore bei der Keimung die Reduktionsteilung durchführt; die 
4 Kerne mit der gamophasigen Chromosomenzahl wandern in die Basidio- 
sporen oder Sporidien ein, oder aber sie teilen sich in der Basidienzelle, 
und der eine Tochterkern geht in die Sporidie über. Die Basidiosporen 
sind Gameten, sie können bei vielen Arten unmittelbar miteinander 
kopulieren, sofern sie verschiedenes Geschlecht haben, was bei der 
Reduktionsteilung entschieden wird. Dadurch entsteht die Dikaryophase 
in Mycelform; sie ist infektionsfähig und bildet schließlich in der Wirts- 
pflanze die Brandsporen, in denen die Karyogamie stattfindet. Die 
Sporidien haben aber eine sehr weitgehende Neigung und Befähigung 
zu vegetativer Propagation bei saprophytischer Lebensweise. Sie können 
sich so unter geeigneten Bedingungen beliebig lange vermehren, ohne 
je den Gametencharakter zu verlieren, und es entstehen dabei gewaltige 
Anhäufungen von Einzelzellen oder hefeartige Sproßketten oder faden- 
förmiges verzweigtes Mycel. Das ist nicht nur bei künstlicher Kultur 
so, sondern kann auch unter natürlichen Verhältnissen mehr oder weniger 
regelmäßig auftreten; so gibt z. B. RAWITSOHER (1922, S. 291) für Doas- 
sansia sagittariae (WESTENDORP) Fısch an: „Die Vermehrung der 
Sporidien ist sehr lebhaft und führt dazu, daß die ganze Wasseroberfläche 
mit einer Kahmhaut solcher einkerniger Sporidien überzogen ist.“ 

Knıer (1928, S.442) ist der Ansicht, daß ‚wir den Sporidien, da 
ihnen in hohem Maße die Eigenschaft eigen ist, sich ohne Kopulation 
durch Sprossung oder Mycelbildung weiter zu entwickeln, eine weit- 
gehende Fähigkeit zur Parthenogenesis zuschreiben können. Allerdings 
ist diese parthenogenetische Entwicklung (wenigstens in der Natur) keine 
vollständige; sie schreitet nicht bis zur Brandsporenbildung vor, da die 
haploiden Sporidien oder ihre Abkömmlinge keine Infektionskraft be- 
sitzen.‘ Aber es kann sich hier natürlich nicht um Parthenogenesis 
handeln, da die Sporidien ja bei ihrer Vermehrung immer nur ihres- 
gleichen liefern; es ist ein rein vegetativ-propagativer Vorgang, und alle 
einkernigen Zellen der Ustilagineen sind Gameten. Parthenogenesis wäre 
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die Weiterentwicklung der unverschmolzenen Gameten zu einem para- 
sitischen brandsporenbildenden Mycel, und sie kommt auch bei einigen 
Brandpilzen vor, wie z. B. bei Ustilago ischaemi Fuck. 

Das dikaryotische, nach der Gametenkopulation entstehende Mycel, 
der Zygobiont der Brandpilze, führt den Befall der Wirtspflanze durch 
und lebt parasitisch in dieser, läßt sich aber auch in künstlicher Kultur 
saprophytisch aufziehen. Nach zahlreichen Beobachtungen ist aber die 
Paarkernphase nicht sehr stabil, da an ihr sehr oft Haplonten- 
abspaltungen vorkommen können. ‚There is a tendency for the nuclei 
of aicaryons to dissociate in culture and in the host. Several investi- 
gators have shown that dicaryotic mycelium in culture may bud off 
unisexual and uninucleate sporidia. In fact it is diffieult to maintain 
in culture the dicaryotic stage of those smut fungi which are normally 
heterothallic ... Dissociation of genetically different nuclei apparently 
occurs even in the host, as monosporidial lines of Ustilago zeae isolated 
from parasitic mycelium and young galls derived from the union of 
two haploid lines in the corn plant are always haploid, while those 
that originate from a solopathogenic line are always diploid. The 
reisolated lines are identical culturally to the lines used in making 
the original pairing, indicating that mixing of cytoplasm has no 
apparent effect on the asexual progeny“ (CHRISTENSEN und RODEN- 
HISER 1940, S. 402). 

Im Unterschied zu den meisten anderen daraufhin untersuchten 
Brandpilzen ist bei Ustilago nuda (JENSEN) KELLERM. und Sw. die 
Dikaryophase weitgehend stabil (THREN 1937; 1941). Bei dieser Art 
ist im normalen Entwicklungsgang der Gamobiont auf das Promycel 
beschränkt; die in diesem erfolgenden Zellfusionen ergeben die Dikaryo- 
phase. Doch lassen sich, wie THREN zeigte, auch Promycelzellen isolieren, 
die in der Kultur zu einkernigem Mycel auswachsen. Dann kann die 
Dikaryophase auch durch Hyphenfusion der experimentell isolierten ein- 
kernigen Mycelien zustande kommen. THRENs (1941) Untersuchung der 
Frage, worauf die weitgehende Stabilität der Dikaryophase bei U. nuda 
beruht, hat nun auch wichtige Aufschlüsse über die dauernde Entstehung 
einkerniger Zellen am Paarkernmycel ergeben. Die Zellteilung geht so 
vor sich, daß die beiden Kerne des Kernpaares sich hintereinander- 
liegend gleichzeitig teilen, so daß eine Reihe von 4 Kernen entsteht. 
Die beiden mittleren Kerne werden durch zwei Querwände in eine Zelle 
eingeschlossen, so daß über und unter dieser je eine einkernige Zelle zu 
liegen kommt. Diese einkernigen Zellen sind Gameten, die durch Bildung 
entsprechender Hyphenschläuche miteinander oder mit einer anderen 
einkernigen Zelle kopulieren, und die so gebildete neue dikaryotische 
Zelle teilt sich nach demselben Modus weiter. Bei jeder Zellteilung findet 
also eine Aufspaltung der Dikaryophase in haploide Zellen statt. Die 
Stabilität der Dikaryophase bei U.nuda erklärt sich nun daraus, daß 
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hier bei starker sexueller Affinität der Haplonten ‚die vegetative Ent- 
wicklungstendenz der haploiden Phase zuriicktritt“ (THREN 1941, S. 482), 
wie das ja verständlich ist bei einer Art, deren Promycelzellen schon 
kopulieren und normalerweise keine sprossenden Sporidien bilden. Bei 
anderen sporidenbildenden Arten, wie U. hordei, levis, longissima, zeae 
u.a. „ist offenbar die vegetative Entwicklungstendenz der Haplonten 
sehr groß, so daß bei eintretender Teilung einer dikaryotischen Hyphe 
die als Produkt der Teilung entstandenen monokaryotischen Tochter- 
zellen sich außerordentlich stark — meist mittels Sporidiensprossung — 
vermehren‘ (THREN 1941, S. 483). 

Die bei Ustilagineen so häufige Aposporie wäre damit also darauf 
zurückzuführen, daß durch den Mechanismus der Zellteilung an dem 
Paarkernmycel stets wieder einkernige Gameten entstehen, die dank ihrer 
starken Neigung zu vegetativer Propagation zu monokaryotischem Mycel 
oder Sproßketten auswachsen. — 


Bei den Uredineen ist der Gamobiont das einkernige aus den Basidio- 
sporen sich entwickelnde Mycel, das Pyknidien bildet. Durch die Diplo- 
idisierung entsteht die Paarkernphase, die bis in die junge Teleutospore 
hinein erhalten bleibt und den Zygobionten darstellt. Aposporie wäre 
hier wie bei den Ustilagineen die Entstehung von einkernigem Gamo- 
biontenmycel aus der Paarkernphase unmittelbar, also unter Aus- 
schaltung der Teleutosporen. 


Nun ist eine ganze Anzahl von Rostpilzen bekannt, bei denen die 
Erhaltung der Art tatsächlich unter Übergehung des Teleuto- und 
Basidiosporenstadiums geschehen kann, und zwar durch vegetative Pro- 
pagation des Aecidium- oder des Uredo-Stadiums, bei wirtswechselnden 
Formen unter Verzicht auf den Wirtswechsel. Aus den Uredosporen 
entsteht dann immer wieder der Uredopilz, aus den Aecidiosporen immer 
wieder der Aecidium-Pilz. Das vollzieht sich ohne Kernphasenwechsel 
und ist rein vegetative Propagation apomiktischer Art. Pyknidien 
werden dabei nicht gebildet!. 

Auf diese Vorkommnisse brauchen wir an dieser Stelle nicht näher 
einzugehen. Doch muß ein Fall besprochen werden, da hier vielleicht 
doch Aposporie vorliegen könnte. Er betrifft Peridermium pini (WILLD.) 
KLEB. 

Von den europäischen Rindenrosten haben P.cornui Rostr. und 
Kies. und P.strobi Kies. Wirtswechsel, ihre Uredoformen sind 


1 Bei den zur Formgattung Aecidium gehörigen Arten, von denen man auch 
nur die Aecidien kennt, sind meist Pyknidien vorhanden. Aber diese Arten „are 
doubtless heteroecious, but their life cycle is not easily ascertained, which accounts 
for the large number of nnconnected forms. All of the forms doubtless belong to 
the Pucciniaceae‘ (ARTHUR 1934, S.380). Es kann also angenommen werden, 
daß bei diesen Arten die Pyknidien und die Aecidien an einem Mycel entstehen, 
das aus Basidiosporen hervorgegangen ist. 
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Cronartium-Arten. P. pini dagegen kommt nur in der Aecidienform auf 
Pinus silvestris L. vor; die Aecidiosporen entwickeln sich auf der Kiefer 
zu aecidienbildenden Mycelien, wie durch Infektionsversuche erwiesen 
ist (Haack 1914; KLEBAHN 1938). Nun hat KLEBAHN (1938, S. 405) 
„bei P. pint wiederholt Spermogonien gefunden. Ich kann daraufhin 
zwar nicht behaupten, daß Spermogonien bei P. pini regelmäßig gebildet 
werden, wohl aber, daß man sie wahrscheinlich häufiger gefunden hätte, 
wenn man mehr Material mikroskopisch untersucht hätte.‘‘ Da Spermo- 
gonien nur am Gamobionten auftreten, müßte in diesem Falle also aus 
den keimenden Aecidiosporen monokaryotisches Mycel hervorgehen. In 
der Tat fand KLEBAHN (1938), daß „das außerhalb der Aecidien liegende 
Gewebe einkernige Zellen hat‘. Die Sporen dagegen sind in der Regel 
zweikernig, haben aber recht häufig auch 3, sehr selten nur 1, gelegentlich 
auch einmal 4 Kerne (S. 401). Wie der Übergang von der Einkernigkeit 
der Mycelzellen zu der Zwei- und Mehrkernigkeit der Basalzellen und 
der Sporen sich vollzieht, ließ sich leider nicht feststellen. Die Sporen 
keimen zu einem unverzweigten Keimschlauch aus, der keinesfalls als 
Basidie angesehen werden kann. Seine Zellen sind einkernig, ebenso 
häufig aber auch zweikernig. ,, Aus einkernigen Keimschlauchzellen werden 
ohne weiteres einkernige Zellen des Pilzgewebes hervorgehen. Damit dürfte 
die Frage nach dem Wechsel der Kernzahl bei diesem Pilze wenigstens 
zum Teil gelöst sein‘ (S. 404). Man muß dann allerdings annehmen, daß 
die ebenso häufigen mit zweikernigen Zellen keimenden Keimschläuche 
bei ihrer weiteren Entwicklung in den monokaryotischen Zustand über- 
gehen oder aber sich in der Kiefer nicht weiter entwickeln können; denn 
das Mycel ist ja stets aus einkernigen Zellen zusammengesetzt. 

Da Pyknidien vorhanden sind, „kann sich der Übergang zur Zwei- 
kernigkeit in derselben Weise vollziehen, wie bei den wirtswechselnden 
Blasenrosten, wo dies allerdings bis jetzt noch nicht genügend nach- 
gewiesen ist (s. PIERSON, 1933)!. Fehlen die Spermogonien, so ist 
unter Umständen die Übertragung von Spermatien aus der Nachbar- 
schaft durch Insekten möglich. Fehit auch diese Möglichkeit, so kann 
man sich vorstellen, daß die Trennung der konjugierten Kerne in den 
Keimschläuchen in Verbindung mit dem Durcheinanderwachsen der ein- 
kernzellig gewordenen Hyphen eine derartige Vermischung der Kerne 
hervorbringt, daß durch Verschmelzung benachbarter Zellen zahlreiche 
Neukombinationen zustandekommen können von Kernen, die mindestens 
ebenso verschieden voneinander sind, als wenn sie geschlechtlich diffe- 
renzierte Kerne desselben Mycels wären. In diesem Falle würde die 
„Fusion‘ von Zellen als normale Befruchtung ersetzend vielleicht doch 
eine Bedeutung gewinnen“ (KLEBAHN 1938, S. 406). 

Wenn diese Auffassung KLEBAHNs zutrifft, dann liegt bei P. pin: 
also keine Apomixis vor; denn der eine Teilvorgang der Befruchtung, 


1 Prerson: Nature (Lond.) 131, 728 (1933). 
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die Diploidisierung zur Herstellung der Dikaryophase, findet noch statt. 
Ausgeschaltet aber ist die Karyogamie, denn es „liegen keine Beob- 
achtungen vor, die auf eine Verschmelzung der gepaarten Zellkerne in 
den Aecidiosporen des P. pini, weder vor noch während der Keimung, 
hinweisen, und ebensowenig auf eine nachfolgende Reduktionsteilung‘‘ 
(S. 403). Das hat dann zur Folge, daß die Aecidiosporen entgegen dem 
normalen Verhalten bei ihrer Keimung einen Gamobionten ergeben. Sie 
werden also gewissermaßen zu Basidiosporen, und das macht es auch ver- 
ständlich, daß sie die Kiefer befallen können, was von echten Aecidio- 
sporen ja nicht angenommen werden könnte „ohne die Annahme plötz- 
licher Veränderungen (Mutationen) des inneren Wesens‘ (KLEBAHN 1938, 
S.389). Dieses Verhalten ist zweifellos als Aposporie anzusehen. 

Von den anderen Rostpilzen mit wiederholter Aecidienbildung könnten 
die Dinge vielleicht ähnlich liegen bei Aecidium mori BARCLAY, einem 
in Japan sehr weit verbreiteten und sehr großen Schaden anrichtenden 
Parasiten des Maulbeerbaumes, von dem nur Aecidien, nie Uredo- oder 
Teleutosporen gefunden werden. Miyake (1914, S. 46) und Hıura (1931) 
stellten fest, daB der Pilz mit seinem Mycel im basalen Gewebe schlafender 
Knospen überwintert: ,,No other means of hibernation has been found . . . 
It is quite evident from the present investigations that aecidia are 
reproduced by infection with aecidiospores“ (HiurA 1931, S. 270, 265). 
Hivura hat sorgfältig nach Spermogonien gesucht, aber nie solche ge- 
funden; doch er „has been personally been told by Dr. Mıyake that he 
once found spermogonia of the fungus in Sapporo, in Hokkaido, a nor- 
thern Island of Japan“ (S. 266). Es wäre danach möglich, daß bei Aeei- 
dium mori die — leicht zu übersehenden — Spermogonien doch noch 
wie bei Peridermium pini gebiidet würden; der bisher vereinzelte Befund 
MivAKEs kann aber auch bedeuten, daß auch Teleutosporen noch gebildet 
werden können, vielleicht nur in den nördlichsten kälteren Teilen des 
Verbreitungsgebietes von Aecidium mori. Über die Kernzahl in den 
Mycelzellen und den Sporen fehlen leider alle Angaben. — 

Bei den Bryophyta ist Aposporie experimentell erzielt worden bei 
den bekannten Versuchen, den Sporophyten zur Regeneration zu ver- 
anlassen (MARCHAL, v. WETTSTEIN u.a.). Dabei entstehen aus den Zellen 
des Zygobionten Protonema und Moospflänzchen, und zwar ohne daß 
die Kerne aus dem zygophasigen in den gamophasigen Zustand über- 
gingen. Auf diese allbekannten Dinge braucht hier nicht weiter ein- 
gegangen zu werden. Es fragt sich aber, ob auch in der Natur solche 
Aposporie bei Moosen vorkommen kann und vorkommt. Unmôglich 
erscheint das nicht, wie die folgenden Beispiele zeigen mögen. 

FLEISCHER (1922, S. 1452) berichtet von der Hypnacee Vesicularia 
thermophila Fuscu., die auf Pflanzenresten und Humus der warmen 
Quellen oberhalb Tjibeureum am Gedeh in Westjava vorkommt: „Diese 
ziemlich kräftige Art ist besonders dadurch bemerkenswert, daß sich 
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aus den Sporogonen fadenförmige, bräunliche Rhizoiden entwickeln, an 
welchen sich fadenförmiges, quergegliedertes Protonema bildet. Be- 
sonders sind derartige Bildungen an einigen älteren Kapselstielen zu 
beobachten, doch kommen auch Protonema-Aussprossungen aus den 
Zellen der Kapselepidermis und aus dem Deckel vor. Diese Eigenschaft 
des Sporogons, vegetatives Protonema aus der Seta zu bilden, ist ja 
bereits früher schon experimentell durch PRINGSHEIM bekannt geworden, 
aber in der Natur meines Wissens noch nicht so einwandfrei nachgewiesen 
worden. Jedenfalls ist bei diesem Moos auch die Lebensweise, in immer- 
währenden warmen Nebeln zu vegetieren, der biologische Grund für 
diese immerhin sehr seltene Erscheinung, die ich in ähnlicher Weise 
unter natürlichen Verhältnissen noch bei Ephemeropsis tjibodensis beob- 
achten konnte‘‘!. Ob an dem Protonema Pflänzchen entstehen können, 
wird nicht angegeben; auf der Abbildung (S. 1451, Abb.g) ist nichts 
davon zu sehen. 

Eine zweite Angabe über möglicherweise natürlich vorkommende 
Moos-Aposporie finde ich bei GERSTNER (1925, S. 132—133): „Gibt es 
nicht nur künstlich gezüchtete diploide Gametophyten und Bastarde 
unter den Moosen, sondern auch solche, welche in der Natur vorkommen ? 
Bezüglich der Gametophyten habe ich schon längst den Verdacht, daß 
unter den sog. Doppelgängern der zwittrige Partner der Diplont des 
diözischen Gegenstückes ist. Das seltene Mnium medium BR.EUR. z.B. 
läßt sich von M. affine BLann. und M. Seligeri Jur. nur durch seinen 
zwittrigen Gametangienstand mit Sicherheit unterscheiden. Ich fand 
dieses seltene Moos bei Passau hinter der Kernmühle. Die Seten waren 
fast alle von einem Wasserfalle abgeschlagen, der bei Regengüssen sich 
verbreitert und auf das hart seitlich befindliche Moospolster sich stürzt. 
Da die abgeschlagenen Apophysen der Seten leicht auskeimen und sodann 
aus diesem Protonema diploide Gametophyten entwickeln, so hat mich 
dieser Befund in meiner Auffassung sehr bestärkt. Auch das Vorkommen 
von gespaltenen Blattspitzen, die Taubheit der beiden von mir gefundenen 
Sporangien sowie das krankhafte üppige Aussehen der Blätter jenes 
Mooses spricht für meine Annahme.“ 

Das Wassermoos Octodiceras Julianum BRib. vermehrt sich be- 
kanntlich ausgiebig auf vegetativem Wege durch knospenbildendes Proto- 
nema, das an den losgelösten, im Wasser schwimmenden Sporogonen 
entsteht. Hier ist aber die Kalyptra der Ursprungsort des Protonemas, 
also ein Teil des Gametophyten; es handelt sich also um vegetative 
Propagation. 
~~? Rhizoidenbildung aus der Seta wurde außerdem in der Natur noch beobachtet 
bei „den meisten Eriopus-Arten, die ich untersuchen konnte, besonders deutlich 
bei £. ramosus Fiscu.“ (S. 1006), bei Philonotis mollis (Dz. und MB.) v. vo. B. und 
Lac. (S. 619) und „bei mehreren Rhacopilum-Arten‘“ (S. 1006; S. 1623 für Rh. 


cuspidigerum (ScuweAGR.) Mitt. „Kulturversuche mit den bewurzelten Sporo- 
gonen von E.ramosus miBlangen leider“ (S. 1006). 
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Bei den Farnen ist Aposporie als natürliches Vorkommnis nicht 
häufig, als Folge experimentell erzwungener Regenerationsvorgänge aber 
nicht selten. Sie besteht darin, daß Prothallien oder Teile eines solchen 
(Geschlechtsorgane, Gameten) aus vegetativen Zellen des Sporophyten 
entstehen. Eine Liste der Gattungen, bei denen das bisher beobachtet 
_ worden ist, gibt SteıL (1939, S.437—438; vgl. auch pu Buy und 

NUERNBERGK 1938, S. 330—336). 

Die apospor entstandenen Prothallien behalten die Chromosomenzahl 
bei, die bei ihrer Sporophytenmutterpflanze vorhanden ist. Das ist in 
den meisten Fällen die zygophasige. Werden nun Gameten gebildet, 
ohne daß dabei eine Reduktionsteilung stattfindet, und sind diese 
Gameten kopulationsfähig, wie das beides bei der merkwürdigen 
»peculiar‘‘-Form von Scolopendrium vulgare SMITH vorkommt, dann ,,the 
consequence is that a series of generations arises with an increase of 
chromosome number in each successive sporophytic generation‘ (ANDERS- 
soN-KoTTö und GAIRDNER 1936, S. 224). Gewöhnlich aber werden keine 
Geschlechtsorgane oder wenigstens keine funktionstüchtigen Gameten 
ausgebildet, und an den Prothallien entstehen dann neue Zygobionten 
auf apomiktischem Wege durch Parthenogenesis oder — häufiger — 
durch Apogamie. 

Beispiele obligatorischer Aposporie sind z. B. die beiden T'richomanes- 
Arten T. Kaulfussii Hook. und GREv. und T. Kraussii Hook. und 
Grev. T. Kaulfussii bildet an den Wedeln keine Sporangien (GEORGE- 
vitcH 1910, S. 156) — doch geben Hooker und BAKER (1874, S. 79) 
in ihrer Diagnose Sori an —, aber aus einer Rand- oder Epidermiszelle 
des Wedels entsteht ein Auswuchs, der zu einem Prothallium wird. An 
diesem entwickeln sich Antheridien, die aber keine Spermatozoen aus- 
bilden; Archegonien werden überhaupt nicht gebildet. Neue Sporo- 
phyten wachsen dann durch Sprossung aus dem Prothallium heraus. 
Eine Reduktionsteilung findet nirgends statt, es wird dauernd die 
Chromosomenzahl + 80 beibehalten. Ebenso verhält sich 7'. Kraussii, 
bei dem unter Umständen auch Antheridien unmittelbar aus Zellen 
des Sporophytenwedels entspringen können (Woronın 1908, S. 115). 
GOEBEL (1928, S.533) bemerkt zu dem Verhalten von T. Kraussii, 
„daß die Aposporie und Apogamie dieser Pflanze nicht etwa (wie z.B. 
von D. CAMPBELL angenommen wurde) in der Kultur entstanden ist; 
die beobachtete Pflanze war an ihrem natürlichen Standorte in Dominica 
gesammelt und mir von dort zugesandt worden. Sie hat ihre Aposporie 
in der Kultur seit mehr als 20 Jahren beibehalten. Sie ist also gegenüber 
der Normalform eine, wahrscheinlich durch ‚Mutation‘ entstandene 
Neubildung“. Hooker und Baker (1874, S.77) geben auch für T. 
Kraussii Sori an. Daß die Aposporie in der Tat genetisch bedingt sein 
kann, haben ANDERSsON-KoTTô und GAIRDNER für die „peculiar"- 
Scolopendrien nachgewiesen, wo ein einziges, zur Normalform rezessives 
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Gen „determines the absence of sorus, sporangium and spore stage 
and causes obligatory somatic apospory‘‘ (1936, S. 224). 

Wenn bei Trichomanes Kraussii unter Übergehung des Prothalliums 
unmittelbar aus Zygobiontenzellen Antheridien entstehen können, so 
kann bei Scolopendrium vulgare die Aposporie so weit gehen, daß sogar 
— wenigstens im männlichen Geschlecht — nur einzellige Gamobionten 
entstehen: ANDERSSON-KoTTö (1936, S. 71) beobachtete an F,-Individuen 
der Kreuzung zwischen der Normalform und der Peculiarform, daß 
„spermatozoids are formed immediately at tetrad formation in the 
sporangium.“ Dabei kommen Sporangien mit normal ausgebildeten 
Sporen an denselben Individuen vor, die Sporangien mit Spermatozoen 
entwickeln. Damit „is actually found here in a fern the most extreine 
diminuation of a gametophyte generation: the presence of a gamete 
(egg cell or spermatozoid) and no other cells or nuclei.‘ Der Fall ist 
besonders deshalb bemerkenswert, weil er zeigt, daß das Auftreten ein- 
zelliger Gamobionten im Biontenwechsel durchaus nicht notwendig als 
etwas Ursprüngliches aufgefaßt werden muß, wie z. B. SvepeLius (1915, 
S. 43) annimmt, sondern daß es auch ein abgeleitetes, durch äußerste 
Reduktion — hier durch ein einziges Gen veranlaßtes — Vorkommnis 
darstellen kann. 

Auf die Fälle experimentell erzwungener Aposporie, die zum Teil 
besonders interessant sind durch die häufig dabei in Erscheinung tretenden 
morphologischen chimärenartigen Mittelbildungen zwischen Gamo- und 
Zygobiont, soll hier nicht eingegangen werden. — 

Bei den höheren Pflanzen ist Aposporie die Entstehung eines Gamo- 
bionten (Embryosacks) nicht aus einer Megaspore, sondern aus einer 
vegetativen Zelle des Zygobionten. Das ist bis jetzt nur für Zellen der 
Samenknospe beobachtet worden. 

„Aposporie wird auch kurz als apomeiotische Embryosackbildung 
charakterisiert. Wenn man den Begriff so weit definiert, ist es zweck- 
mäßig, generative Aposporie (Aposporia goniale nach CHIARUGI) und 
somatische Aposporie (Aposporia somatica) zu unterscheiden, je nachdem 
ein diploider Embryosack aus der Embryosackmutterzelle oder aus einer 
rein somatischen Zelle seinen Ursprung nimmt‘ (ROSENBERG 1930, S. 44). 
Indessen geht es nicht an, die Entstehung eines Gametophyten aus einer 
nach Tetradenteilung entstandenen Megaspore als Aposporie zu be- 
zeichnen, auch nicht bei Apomeiose, wenn also dabei die Reduktions- 
teilung ausgeschaltet wird. Denn es werden dabei ja Megasporen ge- 
bildet, wenn auch solche mit der zygophasigen Chromosomenzahl, und 
der Gametophyt entsteht also aus einer Spore. Der Biontenwechsel 
bleibt dabei in seiner normalen Form erhalten — von etwa auftretenden 
mehr oder weniger teratologischen Vorkommnissen abgesehen —, nur 
der Kernphasenwechsel ist ausgeschaltet, mit dem ja aber auch der 
Biontenwechsel nicht notwendig verbunden sein muß. 
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Die Zellen, die apospor einen Embryosack entwickeln, gehören ge- 
wöhnlich dem Nuzellus an, seltener auch dem Integument (Allium 
odorum L.) oder der Chalaza (Atraphazis frutescens C. Koch, Hieracium 
flagellare Wnizp.). Sie können bei ihrer Entwicklung die Meiose durch- 
führen und dann gamophasige Embryosäcke mit befruchtungsfähigen 
Eizellen ergeben; meist unterbleibt aber die Reduktionsteilung ganz oder 
teilweise, und es entstehen dann zygophasige Gamobionten mit nicht 
entwicklungsfähigen oder zu parthenogenetischer Entwicklung fähigen 
Eizellen, oder Embryosäcke von mehr oder weniger abnormem Bau. 
Die Unterscheidung zwischen generativer und somatischer Aposporie, 
je nachdem die den Gamobionten liefernden Zellen dem Archespor an- 
gehören oder rein somatische Zellen der Samenknospe sind, läßt oft 
eine scharfe Trennung zwischen diesen beiden Arten von Aposporie 
nicht zu, da bei manchen Pflanzen die Grenzen zwischen Archespor- 
gewebe und vegetativem Samenknospengewebe nicht sicher festzulegen 
sind. 

Meist erfolgt die apospore Embryosackbildung ohne ersichtlichen 
äußeren Anlaß. Sie kann aber auch durch die Bestäubung und einen von 
den Pollenschläuchen ausgehenden Reiz hervorgerufen oder wenigstens 
gefördert werden, wie z. B. bei Potentilla argyrophylla WALLR. (vgl. 
GENTSCHEFF 1938, S. 403). 

Diese und andere für das Verständnis der Aposporie bei höheren 
Pflanzen wichtige Vorgänge sollen an anderem Orte besprochen werden. 
Hier sei nur noch der folgende Punkt erörtert. 

ERNST (1918, S. 462) möchte auch die Nucellarembryonie als eine 
Form der Aposporie auffassen, und zwar als deren Endstadium: ‚Statt 
einen aposporen Embryosack zu erzeugen, wird die zur Entwicklung 
gebrachte extrasaccale Zelle gerade zur Eizelle oder zur Initiale eines 
vegetativen Keimes‘‘ (S. 463). TÄcKHoLM (1922, S. 275) und neuerdings 
auch GusTAFSSON (1939, S. 298) schließen sich dieser Auffassung an; 
letzterer sagt: „Nucellar embryony is a special case of apospory where 
the aposporous embryosac has been reduced, being only unicellular‘ 
(S. 298). Dagegen habe ich (WINKLER 1908, S. 11; 1934, S.452) die 
Adventivembryonie unter den Begriff der vegetativen Propagation sub- 
sumiert, und das haben auch die meisten anderen Parthenogenesis- 
Forscher getan (vgl. z. B. ROSENBERG 1930, S. 43). 

GUSTAFSSON (1939, S. 290) führt zur Begründung an: ,, The correctness 
of the view seems to be proved by Epmans findings in Atraphazis of 
abnormal aposporous embryo-sacs, where a reduction in cell number 
has occurred and the final embryosac contains two cells only, one egg- 
cell and one central cell.‘ Indessen hält Epman selbst (1931, S. 31) 
nicht den einkernigen, sondern „den zweikernigen Embryosack, wie er 
bei Atraphazxis frutescens ausgeformt ist‘ — übrigens nur in seltenen 
Fällen —, für „den einfachst möglichen Embryosack mit beibehaltener 
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Selbständigkeit‘, und es gibt eine Anzahl anderer Gründe, die es meines 
Erachtens nicht erlauben, die Initialzelle eines innerhalb der Samen- 
knospe entstehenden Adventivembryos als einzelligen Gamobionten bzw. 
als Eizelle aufzufassen. 

Einmal bestätigen die Adventivembryonen ihre Natur als vegetative 
Adventivsprosse bis zu einem gewissen Grade selbst dadurch, daß sie 
sich meistens in ihrer Gestaltung und Entwicklungsart von echten ei- 
bürtigen Embryonen unterscheiden. ‚Bei aller Ähnlichkeit mit einem 
Embryo kann der Adventivsproß doch meist als solcher erkannt werden, 
oft durch die Lage, öfter auch durch eine Zellteilungsfolge, die mit der 
eines normalen Embryos nicht identisch ist. Ein häufig in vor- 
geschrittenen Stadien zu beobachtender Unterschied besteht darin, daß 
den Adventivembryonen ein Suspensor fehlt‘ (ScHNARF 1929, S. 469). 
Daß diese Adventivembryonen, obwohl sie echte Adventivsprosse sind, 
sich nicht wie z. B. die bei Regeneration an den Blättern von Begonia, 
Torenia usw. entstehenden zu Laubsprossen, sondern zu Embryonal- 
sprossen entwickeln, ist zweifellos entwicklungsphysiologisch bedingt und 
hängt damit zusammen, daß die Entwicklungsbedingungen ganz andere 
sind für die Epidermiszellen der Blätter von Begonia und Torenia, die 
an die Außenwelt grenzen, als für die zu Adventivembryonen auswachsen- 
den Zellen, die an den Embryosack angrenzen und ihre Sprossung in 
diesen hineintreiben. ERNST selbst führt (1918, S. 469) Prerrers Deutung 
der Adventivembryobildung an als einer „Art Knospung, wobei die 
spezifischen Bedingungen des Embryosackes, welche die Form des 
sexuell erzeugten Embryos veranlassen, auch dieselbe Art der Ausbildung 
der adventiven Embryonen bewirken.“ 

Zweitens spricht gegen die Einatur der Initialzelle, aus welcher der 
Adventivembryo entsteht, der Umstand, daß bei der Adventivembryo- 
bildung „sich auch zwei oder mehr Zellen in das Innere des Embryo- 
sackes vorwölben und gemeinsam eine einzige Sprossung bilden können“ 
(SCHNARF 1929, S. 469). Das ist z.B. so bei Hosta, NOTHOSCORDON, 
SMILACINA u.a. Auf solche Fälle ist die Aposporievorstellung von vorn- 
herein nicht anwendbar, und wenn man diese also nur für die aus einer 
einzigen Nucelluszelle entstehenden Adventivembryonen gelten lassen 
will, dann muß man die Gesamtheit der Fälle von Adventivembryonie 
in zwei wesentlich voneinander verschiedene Untergruppen bringen: 
Bei der einen würde es sich um Aposporie in Kombination mit zygo- 
phasiger Parthenogenesis handeln, bei der anderen um vegetative Pro- 
pagation. Da nun aber auch bei ein und derselben Pflanze beiderlei 
Arten der Adventivembryoentstehung nebeneinander vorkommen können 
(z. B. bei Smilacina), so erschiene diese Betrachtungsweise doch recht 
gezwungen. Und das um so mehr, als sich das geschilderte Verhalten 
unmittelbar an sonstige Fälle regenerativer Adventivsproßbildung an- 
schließt. So entstehen z.B. die blatibürtigen Adventivsprosse bei 
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Torenia teils aus einer einzigen Epidermiszelle, teils aus einem Komplex 
von zwei oder mehr nebeneinander liegenden Zellen (WINKLER 1903, 
S. 98); ebenso ist es z. B. bei dem Lebermoos Sphaerocarpus Donnellii 
Aust. (RICKETT 1920, S. 350, 357) und bei zahlreichen anderen Pflanzen. 
Es kann auch in diesem Zusammenhang an die Entstehung von Sporo- 
phyten an Farnprothallien bei Apogamie erinnert werden. Dabei kann 
ebenfalls der Zygobiont, der in diesem Falle ja auch gewissermaßen als 
Adventivsproß entsteht, bei manchen Arten aus einer einzigen Pro- 
thalliumzelle oder aus mehreren nebeneinander liegenden Prothallien- 
zellen aufgebaut werden. Man wird aber in diesem Falle gewiß nicht 
geneigt sein anzunehmen, daß dann, wenn als Ausgangspunkt eine 
einzige Zelle dient, diese als Ei und ihr Aussprossen als Parthenogenesis 
anzusehen sei, während, wenn zwei oder mehr Zellen als Primordium 
dienen, Apogamie vorläge. 

Drittens muß man, wenn man der einen Initialzelle eines Adventiv- 
embryos den Charakter einer Eizelle zuschreibt, annehmen, daß diese 
Eizelle zu parthenogenetischer Entwicklung befähigt sei. Nun gibt es 
eine ganze Anzahl von Pflanzen wie z. B. Citrus, bei denen sich neben 
Adventivembryonen auch ein echter Eiembryo im selben Embryosack 
entwickelt, aber immer erst nach erfolgter Befruchtung des Eies, das 
also in diesem Falle nachweislich nicht parthenogenetisch ist, während 
dies die „Adventiveier‘‘ nach der Ernstschen Auffassung sein müßten. 
Nun haben die letzteren allerdings in ihren Kernen die zygophasige 
Chromosomenzahl, während der Kern des echten Eies gamophasig ist. 
Aber wir wissen, daß mit dem Vorhandensein der zygophasigen Chromo- 
somenzahl in einem Ei keineswegs auch schon für dieses die Befähigung 
zu parthenogenetischer Entwicklung gegeben ist, und es sind z. B. auch 
bei Citrus tetraploide Formen bekannt (Frost 1926, S. 381), deren Ei- 
zellen offensichtlich nicht parthenogenetisch sind. Schließlich muß man 
sich auch fragen, warum, wenn die Initialzellen der Adventivembryonen 
Eier sind, sie niemals befruchtet werden, so daß triploide Individuen 
aus ihnen hervorgingen; denn daß Eizellen mit der zygophasigen Chromo- 
somenzahl befruchtungsfähig sein können, wissen wir aus vielen Bei- 
spielen. Nun entwickeln sich ja z. B. bei Citrus die Adventivembryonen 
stets erst, wenn Bestäubung und Befruchtung des echten Eies statt- 
gefunden haben. Aber niemals wird eine Adventivembryo-Initiale auch 
befruchtet, obwohl an sich sicherlich Pollenschläuche dafür in genügender 
Anzahl vorhanden wären und auch leicht an die überzähligen „Eizellen“ 
herankommen könnten, zumal diese zumeist in nächster Nähe der Mikro- 
pyle liegen. Offenbar haben eben die Initialen nicht Eicharakter und 
üben infolgedessen keine anlockende Wirkung auf die Pollenschläuche 
und deren Inhalt aus. 

Daß eine solche Befruchtung der Adventivembryo-Initialen wirklich 
nicht stattfindet, zeigen eindeutig die Ergebnisse der zahlreich für Citrus 














60 Hans Winkler: Über den Biontenwechsel 





vorliegenden Art- und Sortenkreuzungsversuche, bei denen aus einem 
polyembryonaten Samen immer nur ein Hybridkeimling hervorwächst. 
Das „immer‘ muß allerdings insofern eingeschränkt werden, als ‚in- 
stances have been noted of three and even four — only two cases of 
the latter — apparently true hybrids produced from a single seed. In 
one instance (lemon x trifoliate orange) out of 782 seeds, 16 produced 2 
hybrids from 1 seed, with 1 produeing 3 and 1 producing 4 hybrids, 
which is slightly more than 2 percent of ‚doubling‘ “ (Traus und 
RosBınson 1937, S.794). Aber dabei handelt es sich sicherlich nicht 
um eine Befruchtung von Adventivembryo-Initialen, sondern etwa um 
das Auftreten zweier Embryosäcke in einer Samenknospe, Zwillings- 
bildung durch Spaltung der Eiembryonen u.dgl.; denn andernfalls 
müßten die aus den befruchteten Initialen hervorgegangenen Keimlinge 
triploid gewesen sein und sich also auffällig von den Eiembryonen unter- 
schieden haben, und das wäre bestimmt berichtet worden. 


3. Apomiktosis. 

Apomiktosis, die Entstehung eines Gamobionten aus einer unver- 
schmolzenen Gamete, ist bisher stets als Parthenogenesis bezeichnet 
worden; doch wurde bereits in dem Abschnitt über Parthenogenesis 
darauf hingewiesen, daß die Entwicklung unverschmolzener Gameten zu 
einem Gamobionten und zu einem Zygobionten zwei wesensverschiedene 
Vorgänge sind, die voneinander unterschieden werden müssen. 


Man kann bei Organismen mit einzelligem Gamobionten die hier 
manchmal vorhandene Tendenz der Gameten zu vegetativer Propagation 
auch, wenn man will, als Apomiktosis ansehen. Denn wenn eine un- 
verschmolzene Gamete sich teilt, so daß aus ihr zwei Gameten entstehen, 
so kann man, da die Gamete hier den Gamobionten darstellt, die Ent- 
stehung eines solchen aus der unverschmolzenen Gamete erblicken. Be- 
sonders bei Einzellern ist das nicht selten, scheint aber bei Oogamie 
kaum vorzukommen. Bei den Fällen von Polyembryonie, wie sie bei 
manchen Insekten, Gürteltieren usw. vorkommen, entsteht die Vielzahl 
der Embryonen nicht durch Teilung des unbefruchteten Eies in mehrere 
Eier, von denen dann jedes für sich befruchtet würde, sondern durch 
Teilung des befruchteten Eies bzw. junger Entwicklungsstadien. Beim 
Menschen könnten zweieiige Zwillinge durch Aufteilung des unbefruch- 
teten Eies in zwei Eier zustande kommen. ‚Teilung des Eies vor der 
Befruchtung bzw. Befruchtung zweier reifer Eier führt zu zweieiigen 
Zwillingen, die stets auch dichorisch sind“ (v. VERSCHUER 1932, S. 163). 
Ob Ersteres vorkommt, erwähnt v. VERSCHUER nicht, bemerkt aber 
gegenüber der von PLATE angeführten Möglichkeit einer Befruchtung 
auf dem Stadium der zwei Blastomeren: ‚Befruchtung auf dem Stadium 
der zwei Blastomeren würde zu Zwillingen mit gleichem mütterlichen 
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Erbgut führen; irgendeine Beobachtung, die für die Existenz solcher 
Zwillinge spräche, gibt es nicht“ (S. 206). Danach muß es als unwahr- 
scheinlich gelten, daß das unbefruchtete Ei sich in 2 befruchtungsfähige 
Eier teilen kann, wenigstens beim Menschen. — 

Apomiktosis tritt nicht selten auf bei Organismen mit an sich nor- 
maler geschlechtlicher Fortpflanzung; sie äußert sich darin, daß Gameten, 
die nicht kopuliert haben, zu ungeschlechtlichen Propagationszellen 
werden, die einen neuen Gamobionten liefern. Inwieweit das etwa zu- 
sammenhängt mit dem Verlorengehen der Fähigkeit, Gamone usw. aus- 
zubilden, bleibt zu untersuchen. Apomiktosis kann auch, wenngleich 
nicht häufig, als einzige Fortpflanzungsart auftreten; dann ist der 
Biontenwechsel ausgeschaltet, da nur Gamobionten entstehen. Endlich 
kann sie nach Art der Heterogonie in mehr oder weniger regelmäßigem 
Wechsel mit amphimiktischer Fortpflanzung stehen, wobei der Gamo- 
biontenwechsel natürlich erhalten bleibt. Beispiele aus den verschiedenen 
Gruppen des Pflanzenreiches sollen das veranschaulichen. 

Unter den Volvocales findet sich ein typischer Fall von Apomiktosis 
bei der Chlamydomonacee Chlorogonium euchlorum Exurs. Aus der 
Zygote entstehen hier 4 Individuen (2+ und 2 —), die sich vegetativ 
vermehren, wobei meist 4 Tochterzellen gebildet werden. Gametenbildung 
läßt sich mit Sicherheit auslösen durch Übertragung der Algen aus einer 
organischen Nährflüssigkeit in ein nährstoffarmes Medium (ScHULzeE 1927, 
S. 529). Die Gameten entstehen zu 4—32, vielleicht auch 64 im Gamet- 
angium und verschmelzen paarweise miteinander, sofern sie verschiedenen 
Geschlechtes sind, zur Zygote, die sich mit einer dicken Membran umgibt 
und ein Ruhestadium darstellt. ‚Es fragt sich nun, was denn aus einem 
Klon wird, dem ja die Möglichkeit der Zygoten- und Aplanosporen- 
bildung fehlt und damit jede Fähigkeit, unter ungünstigen Bedingungen 
ein Ruhestadium aufzusuchen. Geht ein Klon in Gametenbildung über, 
so besteht keine Kopulationsmöglichkeit. Die Gameten von Chl. euchlo- 
rum weisen aber nicht die sonst weit verbreitete Entwicklungshemmung 
auf. Sie wachsen allmählich ohne Zwischenschaltung eines Ruhestadiums 
parthenogenetisch heran, assimilieren und werden zu normalen vege- 
tativen Individuen, um dann wieder erneut in die Gametenbildung ein- 
zutreten‘‘ (SCHULZE 1927, S. 532). Parthenogenesis wäre in diesem Falle 
die Umbildung der unverschmolzenen Gameten zu den Zygoten gleich- 
gestalteten Ruhestadien; eine solche tritt aber niemals ein, die Garheten 
werden vielmehr wieder zu vegetativen Zellen gamobiontischer Natur, 
da sie später wieder zur Gametenbildung übergehen können. Es liegt 
also Apomiktosis in einfachster Form vor. 

Ganz ähnlich verhält sich die ebenfalls einzellige Volvocale Chlamy- 
domonas eugametos Morwvs. Die Alge kann sich ungeschlechtlich durch 
Teilung offenbar jahrelang vermehren (Morwvs 1933, S. 476, 477). Die 
Zelle teilt sich nur im unbeweglichen Zustand in 4 oder 8 Tochterzellen, 
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die innerhalb der Mutterzellhülle ihre 2 Geißeln ausbilden und durch 
Aufreißen der Membran frei werden. Im beweglichen Zustande ist jede 
Zelle auch ein Gametangium, dessen gesamter Inhalt zu einer Gamete 
wird, wenn Gametangien verschiedenen Geschlechtes sich mit den Vorder- 
enden, an denen die Geißeln sitzen, berühren. Die Membran wird an der 
Berührungsstelle aufgelöst, so daß die Wände der beiden Gametangien 
eine gemeinsame Hülle um die beiden Gameten bilden, die nunmehr mit- 
einander verschmelzen und innerhalb der Hülle eine rundliche Zygote 
bilden. Diese umgibt sich mit einer neuen warzigen Membran. Bei ihrer 
Keimung gehen aus ihr 4, 8, 16 oder 32, meist 4 oder 8 zweigeißelige 
Zellen hervor, die sofort wieder als Gametangien auftreten können oder 
sich vegetativ vermehren. Die Reduktionsteilung findet bei der Zygoten- 
keimung statt. 

„Hier ist jede lebende Zelle Gamet‘ (Mozwvs 1933, S. 477), wenigstens 
insofern sie beweglich ist. Findet sie keinen Kopulationspartner, dann 
ist sie nicht zu parthenogenetischer Entwicklung befähigt, d.h. sie kann 
nicht eine Azygote mit warziger Membran bilden, sondern sie entwickelt 
sich apomiktotisch, verliert also den Gametencharakter und teilt sich 
vegetativ, nachdem sie vorher unbeweglich geworden ist. In diesem 
Zustande ist sie nicht kopulationsfähig: „Werden unbewegliche Zellen 
auf Agar ohne Flüssigkeit zusammengebracht, so treten niemals Zygoten 
auf, auch wenn die Zellen mit einer Platinnadel gut vermischt werden. 
Mikroskopisch kann oft beobachtet werden, daß sich zwei Zellen mit 
den Vorderenden berührt haben. Aus der Beschreibung des Kopulations- 
verlaufes ging hervor, daß wahrscheinlich durch das Aufeinanderstoßen 
der Gameten zu Beginn der Kopulation die Membranen aufgelöst werden. 
Dann erst kann die weitere Verschmelzung vor sich gehen. Dieses Auf- 
einanderstoßen wird erst durch das Vorhandensein der Geißeln ermög- 
licht‘ (Mozwvs 1933, S. 474). Die apomiktotisch entstandenen Tochter- 
zellen haben sofort wieder Gametangiencharakter, können also die 
Gamone und Termone bilden und ausscheiden, wenn die dafür maß- 
gebenden äußeren Bedingungen vorhanden sind, können sich aber auch 
ihrerseits wieder vegetativ weiterteilen, also ihren Gametangiencharakter 
verlieren, wenn es nicht zur Kopulation kommt. 

Unter den mehrzelligen Volvocalen kommen bei Volvox aureus EHRB. 
neben echter Parthenogenesis (Marnx 1929, S. 210) auch Ansätze zu 
Apomiktosis vor. KLEIN (1890, S. 51) fand zweimal eine weibliche Kolonie 
dieser Art, in der „Zellen, die ganz den Habitus von Eizellen besaßen, 
ohne vorausgegangene Befruchtung und ohne Ruhepause direkt eine 
Weiterentwicklung wie eine Parthenogonidie einleiteten.‘‘ Und in zwei 
anderen weiblichen Kolonien, in denen bereits mehrere Eier befruchtet 
waren, „fand sich in jeder ein vacuolenfreies, dunkelgrünes, unbefruch- 
tetes, sphärisches Ei von 50 « Durchmesser, das, ohne sich mit 
derber Membran zu umgeben, schon durch zwei kreuzweise Teilungen 
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vierzellig geworden war.‘ Dasselbe hat bei der gleichen Volvox-Art auch 
JANET (1912, S.92) beobachtet: ,,Les oosphères sont aptes, dans cer- 
tains cas, à se développer parthénogénétiquement, in situ, sans passer 
par une période de repos. On voit, en effet, se diviser, par bipartitions 
successives, de grosses cellules initiales si nettement caractérisées comme 
oosphères, par leur volume et leur coloration, qu’il est impossible de les 
confondre avec des cladogonidies. Le développement de l’oosphère non 
fécondée ou oeuf parthénogénétique donne um embryon identique au 
bourgeon provenant de la cladogonidie.‘ Parthenogenesis ist das aber 
natürlich nicht, sondern Apomiktosis, da die unbefruchteten Eier sich 
nicht wie in dem von Mamx beobachteten Fall zu Parthenosporen, 
sondern zu neuen Gamobionten entwickeln. — 

Unter den Protococcales liefert ein Beispiel für das Vorkommen von 
Apomiktosis Protosiphon botryoides KLEBs, eine einzellige vielkernige 
schlauchförmige Alge mit einem farblosen Wurzel- und einem ange- 
schwollenen Vorderteil, in welch letzterem das netzförmige Chromato- 
phor liegt. Sie vermehrt sich durch Teilung oder Sprossung sowie durch 
Schwärmerbildung. Die Schwärmer sind Gameten; sie verschmelzen 
paarweise zu einer sternförmigen Ruhezygote. Unverschmolzene Gameten 
runden sich zu einer Kugel ab und wachsen ohne Ruhezeit wieder zur 
schlauchförmigen Protosiphon-Pflanze heran. Dieser zuerst von KLEBS 
(1896, S. 217) klargestellte Befund ist später mehrfach bestätigt worden, 
so von BoLp (1933, S. 258), Mozwvs (1933, S. 499; 1935, S. 2) und von 
Nayar (1933, S.793) für die var. deserti NAYAL. Auch die indische 
f. parieticola IYENG. verhält sich offenbar ebenso: „Many of the gametes 
failed to conjugate; these came to rest and assumed a rounded form, 
but their further development could not be followed. It is probable 
that they may act as parthenospores, as KLEBS observed in European 
material‘ (IYENGAR 1933, S. 302). 

KLEBs und MoEwus reden von Parthenosporen, KnıEr (1928, S. 102) 
von parthenogenetischer Entwicklung der Schwärmer zu kugeligen, nicht 
sternförmigen Azygoten. Doch handelt es sich um typische Apomiktosis. 
Von Azygoten könnte man nur reden, wenn die unverschmolzenen 
Gameten wie die Zygoten zu sternförmigen, einer Ruhezeit bedürftigen 
Gebilden würden. Offenbar werden die Gameten, wenn die Kopulation 
nicht möglich ist oder die Kopulationsbedingungen — sie sind von Mozwus 
(1936) genau untersucht worden — nicht erfüllt sind, wieder vegetativ. Die 
Reduktionsteilung findet bei der Keimung der Zygote statt; bei Apo- 
miktosis verläuft also der ganze Entwicklungsgang in der Gamophase. — 

Unter den Ulothrichales finden sich interessante Verhältnisse bei der 
Gattung Enteromorpha, deren Arten normalerweise einen antithetischen 
Biontenwechsel haben. Parthenogenesis scheint meist zu fehlen, doch 
kommt bei einer Anzahl der genauer in ihrem Entwicklungsgang be- 
kannten Arten Apomiktosis vor. 
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E. clathrata (Roru) J. G. Ac. ist (BLipme 1933, S. 236) getrennt- 
geschlechtig und anisogam. Sowohl die männlichen wie die weiblichen 
Gameten können sich unverschmolzen zu neuen Pflanzen entwickeln, 
die aber nicht wie die aus Zygoten hervorgegangenen viergeißelige Zoo- 
sporen bilden, sondern „die aus männlichen Gameten entwickelten 
Pflanzen ergaben nur männliche Gameten, die aus weiblichen Gameten 
nur weibliche‘ (S. 239). Das ist also typische gamophasige Apomiktosis. 
Ob sie auch unter natürlichen Verhältnissen am Standort vorkommt, 
bleibt zu untersuchen, ist aber natürlich keineswegs unwahrscheinlich. 
Allerdings sind die apomiktotisch entstandenen Keimlinge den Zygoten- 
keimlingen gegenüber insofern etwas benachteiligt, als ihre Entwicklung 
nicht unwesentlich langsamer verläuft. 

Von E.compressa (L.) Grev. gibt STRASBURGER (1892, S.98) an, 
„daß die nicht copulirten Gameten sich desorganisieren.‘‘“ Doch gilt 
das offenbar, wie spätere Untersuchungen von BLIDING und von Morwus 
gezeigt haben, nur für bestimmte Rassen. In Brıprnss Material, das 
von der schwedischen Westküste stammte, verhielt sich eine von einem 
geschützten Standort eingesammelte Form wie die von STRASBURGER 
untersuchte: „Weder die männlichen noch die weiblichen Gameten 
konnten sich parthenogenetisch entwickeln‘ (BLiprye 1933, S. 247). Bei 
einer anderen, von exponierten Standorten der Schären stammenden 
Form waren die allermeisten Exemplare weiblich, und ihre Gameten 
„entwickelten sich außerordentlich gut parthenogenetisch“ (S. 246). 
Männliche Pflanzen fanden sich seltener, auch deren Gameten konnten 
sich unverschmolzen entwickeln. Kopulation war aber möglich, und aus 
den Zygoten erwuchsen Pflanzen, die viergeißelige Zoosporen bildeten, aus 
denen je etwa zur Hälfte männliche und weibliche Gamobionten hervor- 
gingen. Was für Pflanzen die unverschmolzenen keimenden Gameten 
ergaben, wurde nicht verfolgt; es ist aber wohl sicher, daß es Gamo- 
bionten waren, und daß also Apomiktosis vorliegt. 

Bei der ebenfalls an exponierten Standorten wachsenden var. sub- 
simplex der E. compressa schließlich fanden sich nur Exemplare, die aus- 
schließlich ,,zweigeiBelige Schwärmer‘ bildeten (S. 244). Da diese mit 
männlichen Gameten von E. intestinalis kopulierten — allerdings nicht 
gleich willig mit denen von allen Individuen —, müssen sie als weibliche 
Gameten angesehen werden. Sie keimen unverschmolzen, und bei dieser 
var. ist also „die parthenogenetische Fortpflanzung die einzige‘ (S. 254). 
Sie ist demnach eines der seltenen Beispiele für obligatorische Apo- 
miktosis, bei der der Biontenwechsel fehlt, da immer nur Gamobionten 
entstehen. 

Bei Helgoland konnte Morwus (1938) vier Rassen von E. compressa 
nachweisen, die sich verschieden verhielten. Die Rassen A, C und D 
hatten antithetischen Generationswechsel und waren getrenntgeschlechtig 
bei genotypischer Geschlechtsbestimmung. Die Gameten von D konnten 
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unverschmolzen nicht keimen; die von C entwickelten sich ohne Kopu- 
lation zu Gamobionten, sind also apomiktotisch. Auch die unver- 
schmolzenen Gameten von A können sich entwickeln, aber sie werden 
unter Aufregulierung der Chromosomenzahl, die „wahrscheinlich bereits 
bei der ersten Kernteilung des Parthenogameten stattfindet‘ (S. 440), 
zu zygophasigen Pflanzen, also zu Zygobionten, sind also partheno- 
genetisch. Die aus ihnen hervorgegangenen Zygobionten bilden vier- 
geißelige Zoosporen, und zwar im Gegensatz zu normalen aus Zygoten 
entstandenen Sporophyten unter Wegfall der Reduktionsteilung, so daß 
die Zoosporen die zygophasige Chromosomenzahl behalten, größer als 
normale viergeißelige Schwärmer sind und bei ihrer Keimung Pflanzen 
liefern, die wieder ebensolche Zoosporen ausbilden. Durch die partheno- 
genetische Entwicklung der Gameten der Rasse A entsteht also eine 
neue Rasse, die sich dauernd durch vegetative Propagation ihrer Zoo- 
sporen im Zygobiontenstadium erhält. Morwus fand bei Helgoland eine 
Rasse B, die sich in der Natur ebenso verhielt und also vielleicht auf 
demselben Wege entstanden ist. 

Durch Kreuzungen der Rassen konnte gezeigt werden, daß die Fähig- 
keit zur Apomiktose und das Fehlen dieser Fähigkeit monofaktoriell 
spalten, und daß auch die Fähigkeit zur Parthenogenesis und Auf- 
regulierung der Chromosomenzahl erblich ist. Wie die letztere vor sich 
geht, ist unerklärt. Sie ist immer nur an Individuen beobachtet worden, 
die sich aus unverschmolzenen Gameten entwickelt hatten, niemals an 
Gamobionten, die aus gamophasigen Zoosporen entstanden waren. 

Die var. lingulata (J. AG.) Hauck von E.compressa wurde in Indien 
(Madras) von RAMANATHAN (1939) untersucht. Sie hat regelmäßigen 
Biontenwechsel mit einem diöcischen Gamobionten (n = 10) und einem 
gleichgestalteten Zygobionten (n = 20); die Reduktionsteilung findet bei 
der Bildung der viergeißeligen Zoosporen statt. Es lassen sich etwas 
größere weibliche und etwas kleinere männliche Gameten unterscheiden ; 
beide sind ohne Kopulation keimfähig und entwickeln sich wieder zu 
Gamobionten gleichen Geschlechtes mit haploiden Kernen (S. 389). Das 
ist also typische Apomiktosis. 

Bei E. intestinalis (L.) LINK fand Morwus (1938) bei Helgoland ganz 
ähnliche Verhältnisse wie bei der helgoländer E. compressa. 

E. Linza (L.) J. &. Ac. wurde von BLiving (1933, S. 234; 1939, S. 139) 
an der schwedischen Westküste an verschiedenen Standorten nur in 
zoosporenbildenden Exemplaren gefunden; so verhält sich die Art auch 
an der norwegischen (LEVRING 1937, S. 19) und an der japanischen Küste 
(YAMADA und Sarto 1938, S. 40). In BzipiNGs Kulturversuchen gingen 
in 3 aufeinanderfolgenden Generationen immer wieder nur Zoosporen- 
pflanzen hervor. Dieses Verhalten findet seine Aufklärung durch Versuche 
von Morwus (1938, S. 424) mit einer helgoländer Rasse von E. Linza, 
die getrenntgeschlechtig ist und genotypische Geschlechtsbestimmung 
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sowie antithetischen Biontenwechsel hat. +- und —-Gameten ent- 
wickeln sich unverschmolzen unter Aufregulierung der Chromosomenzahl 
zu zoosporenbildenden Pflanzen, deren Zoosporen aber unter sich 
hinsichtlich Größe und Chromosomenzahl verschieden sind: Etwa 
1/, aller Zoosporen sind wie die an normalen Zygobionten entstehenden 
gamophasig und ergeben bei der Keimung Gamobionten; etwa ®/, sind 
zygophasig und werden zu Pflanzen, die wie die südschwedischen, nor- 
po ga und japanischen zygophasige Zoosporen bilden. Alle Schwärmer 

sind viergeiBelig. In den Pflanzen also, die durch Aufregulierung der 
Chromosomenzahl zygophasig geworden sind, findet in etwa 25—30% 
der Sporenmutterzellen die Reduktionsteilung statt, in den anderen 
unterbleibt sie, und sie unterbleibt stets in Pflanzen, die aus zygophasigen 
Zoosporen hervorgegangen sind. Auch bei einer anderen von Scharhörn 
stammenden Rasse waren die aus unverschmolzenen Gameten ent- 
standenen Pflanzen zygophasig; sie bildeten, in Erdschreiberlösung er- 
zogen, nur zygophasige Zoosporen, dagegen in Volvozlösung neben solchen 
auch gamophasige, aus welch letzteren sich normale Gamobionten ent- 
wickelten. Durch die Volvoxlüsung wird also in einem Teil der Zoo- 
sporenmutterzellen die Reduktionsteilung ausgelöst. Wie dies merk- 
würdige Verhalten zu erklären ist, bleibt noch offen. 

Auch bei Ulva lactuca L. kommen Apomiktosis und Aufregulierung 
der Chromosomenzahl vor. Sie hat antithetischen Biontenwechsel 
(Föyn 1934b, S. 159); beide Generationen sind morphologisch einander 
gleich ; die Zoosporen sind viergeißelig und haben 2 n = 26, die Gameten 
sind zweigeißelig und haben n = 13. Daß die Gameten sich ,,partheno- 
genetisch‘ entwickeln können, fand ScHILLER (1907, S. 1710). Das gilt 
für +- wie für —-Gameten. Die unverschmolzenen Gameten ergeben 
nun aber bei ihrer Keimung nicht zoosporenbildende, sondern gameten- 
bildende Pflanzen (Féyn 1934b, S. 159). Die von diesen gebildeten 
Gameten hatten dasselbe Geschlecht wie die Gamete, aus der sie sich 
entwickelt hatten, und auch in weiteren ohne Gametenverschmelzung 
erhaltenen Generationsfolgen wurde dieses Geschlecht beibehalten. Es 
handelt sich also nicht um Parthenogenesis, sondern um Apomiktosis. 

Bemerkenswert ist, daß die meisten der apomiktotisch entstandenen 
Gamobionten von U.lactuca in Féyns Kulturen später zur Bildung 
viergeißeliger Zoosporen übergingen, was nur durch Heraufregulierung der 
gamophasigen zur zygophasigen Chromosomenzahl an denjenigen Stellen, 
wo die Zoosporenbildung vor sich ging, erklärt werden kann. Durch 
Messung der Zellgröße und den Nachweis, daß in den Zoosporenmutter- 
zellen Reduktionsteilung erfolgt, konnte Féyn (1934b, S. 116; Abb. 12) 
diese Deutung beweisen. ,, Wie die Aufregulierung der Chromosomenzahl 
zustandekommt, ist noch unbekannt. Befunde weit voneinander ent- 
fernter Zellgruppen mitten im haploiden Gewebe zeigen, daß die Auf- 
regulierung an verschiedenen Stellen im Thallus erfolgen kann. Zwei der 
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durch Parthenogenese entstandenen Individuen gaben bei den letzten 
drei Ausschwärmungen ausschließlich Zoosporen. In beiden Fällen wurde 
jedoch nach der Fixierung im Januar der größte Teil der Pflanze als 
haploid erfunden‘ (8. 167). Zoosporen von solchen zygophasig gewor- 
denen Pflanzen ergaben Individuen desselben Geschlechtes wie ihre 
Mutterpflanze. 

Wichtig ist die Beobachtung, daB diese Erscheinung nicht auf apo- 
miktotisch entstandene Gamobionten beschränkt ist, sondern daB sie 
auch, wenngleich viel seltener — in zwei Fällen — bei Gamobionten 
beobachtet wurde, die normal aus Zoosporen sich entwickelt hatten. 
Die Aufregulierung der Chromosomenzahl kann also nicht ohne weiteres 
als eine Folgeerscheinung der Apomiktosis angesehen werden. — 

Ein viel angeführtes Beispiel von ,,Parthenogenesis‘‘, die in Wirklich- 
keit jedoch Apomiktosis ist, liefern die Siphonales in der Gattung Vaucheria. 
Parthenogenesis wäre hier die Umbildung der unbefruchteten Eizelle zu 
einer Azygote, einem gestaltlich der Zygote gleichenden Ruhestadium. 

Die meisten Arten der Gattung sind einhäusig, und es findet wohl 
stets Befruchtung statt. Darüber, wie sich die Oogonien verhalten, wenn 
diese ausbleibt, ist wenig Sicheres bekannt; es kann ja, wenigstens bei den 
einhäusigen Arten, auch nur dann festgestellt werden, wenn man die 
Antheridiumbildung experimentell unterdrücken oder die jungen An- 
theridien restlos entfernen kann. Kress (1896, S. 125ff.) gelang es 
zwar, die zwittrigen Fäden von V. repens Hass. durch gewisse Versuchs- 
bedingungen rein männlich zu machen, er berichtet aber (S. 131): ,,Nie 
ist es mir bisher gelungen, die Antheridien zu unterdrücken und allein 
die Oogonien zu erhalten.‘ F. von WETTSTEIN (1920, S. 262) entfernte 
bei V. hamata (VaucH.) Do. die noch ganz jungen Antheridien mit einer 
Nadel; etwa 24 Stunden später waren die Oogonien voll entwickelt, 
ohne sich indessen zu Oosporen weiterzubilden. Man wird das vielleicht 
weitgehend verallgemeinern und also annehmen dürfen, daß die Eier 
von Vaucheria im allgemeinen nicht zu parthenogenetischer Ent- 
wicklung befähigt sind. Auch Kress (1896, S. 132) sagt ausdrücklich: 
„Eine parthenogenetische Entwicklung der Eizelle, d.h. die Bildung 
einer wirklichen Oospore ohne Befruchtung, habe ich bisher nicht beob- 
achten können.‘ Die einzige mir bekannte Angabe, wonach vielleicht 
doch bei Vaucheria auch Parthenogenesis vorkommt, bezieht sich auf 
V. sessilis (VaucH.) Do., von der Gross (1937, S.6) angibt: „Whether 
or not an antherozoid enters an egg, a thick wall is formed inside the 
oogonial wall several days after the contents of the beak have been 
extruted. A thick-walled oogonium with one nucleus is often seen. In 
such a case, the egg has formed a thick-walled spore without any gametic 
union. Attempts to germinate such spores were unsuccessful.“ 

Es ist aber an unbefruchteten Vaucheria-Oogonien ein anderes Ver- 
halten teils in der Natur beobachtet, teils im Versuch erhalten worden, 


5* 














Hans Winkler: Über den Biontenwechsel 





68 


das man (Hick 1890, v. Wertsteın 1920, Knrep 1928, S. 136 u.a.) als 
Apogamie bzw. Parthenogenesis gedeutet hat: das Auswachsen des 
Oogoniums und auch des Antheridiums zu einem vegetativen Faden, 
der wieder beiderlei Geschlechtsorgane bilden kann. 

Als natürliches Vorkommen beobachtet wurde das z.B. bei V. de- 
baryana WoRoNIN (DE WILDEMAN 1896; GABRIEL 1923), V. geminata DC. 
(DeskocHes 1910; MoREAU 1913), V.geminata var. racemosa WaALz 
(CAMPBELL 1886; NıcHoLs 1895), V. hamata DC. (Hick 1890), V. terre- 
stris LYNnGB. (DE WILDEMAN 1896). Im Versuche erhielten es KLEBS 
(1896, S. 114, 131) bei V. repens durch den Einfluß höherer Temperatur 
und von WETTSTEIN (1920) dreimal bei V. hamata und einmal bei V. sessilis 
DC. durch Anstechen voll entwickelter Oogonien mit sehr feinen Glas- 
kapillaren. Die Operation gelang nur, wenn sie in plasmolysierender 
3%iger Kalinitratlösung ausgeführt wurde, — die für sich allein keine 
Entwicklung auslöste, — da in Wasser operierte Oogonien einen Teil 
ihres Inhaltes nach außen heraustreten ließen und zugrunde gingen; 
das wurde durch die vorübergehende Plasmolyse verhindert. ,,Die 
parthenogenetische Entwicklung erfolgte aber ohne Oosporenbildung 
durch einfache Weiterentwicklung des Oogoniums ... Die partheno- 
genetisch entstandenen Fäden waren erwachsen den normalen voll- 
kommen gleich, sie waren monöeisch trugen Antheridien und Oogonien 
in gleicher Zahl und Stellung und bildeten auch reichlich normale 
Oosporen“ (S. 263). Nach dem Anstechen von Antheridien ‚gelang es 
unter vielen Fällen auch hier, zwei Antheridien zur Regeneration zu 
bringen und ein Auswachsen zu einem neuen Faden auszulösen, wobei 
selbstverständlich nur abgegliederte Antheridiumzellen verwendet 
wurden‘ (S. 263). 

Zur Deutung dieser Befunde bemerkt von WETTSTEIN (S. 264): „Nach 
der Auffassung von Vaucheria als haploider Pflanze muß bis zur end- 
gültigen Feststellung der Reduktionsteilung! dieser Fall unter den Be- 
griff der generativen Parthenogenese eingereiht werden als Weiter- 
entwicklung einer haploiden Eizelle. Die Regeneration des Antheridiums 
bildet das vollständige Homologon hierzu, eine erweiterte Merogonie, 
wobei letztere begrifflich zwischen der normalen Amphimixis und der 
hier vorkommenden ‚männlichen Parthenogenesis‘ steht.“ Knrzp (1928, 
S. 136) schließt sich dieser Deutung an, vorausgesetzt allerdings, ‚daß 
die Oogonien nach der Abgliederung wirklich einkernig sind.‘ Nach der 
Bestätigung der OLrmannsschen Auffassung durch Coven (1932) kann 
man diese Voraussetzung wohl als erfüllt ansehen. Danach wären auch 
die natürlichen Befunde von durchwachsenen Oogonien als Fälle von 
Parthenogenesis zu deuten, sofern die Oogonien schon vom Mutterfaden 

1 Durch die Untersuchungen von HANATSCHEK (1932) ist es als wahrscheinlich 
anzunehmen, daß die Reduktionsteilung in der Tat bei der Keimung der Zygote 
vor sich geht. 
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durch eine Querwand abgetrennt waren. Das ist aber in vielen Fällen 
nicht sicher feststellbar. GABRIEL (1923, S. 327) gibt ausdrücklich an: 
„Nous n’avons pu observer l’anomalie chez des oogones déjà isolées du 
pied par la cloison basilaire et il semble, dès lors, que la formation de 
cette cloison soit la première manifestation du déterminisme femelle.‘ 
Dagegen sagt DE WILDEMAN (1896, S. 95): „Dans certains cas nous 
avons trouvé des proliférations dans des organes déjà séparés par les 
cloisons transverses, mais nous ne pourrions affirmer que dans ces cas 
la cloison fut complète et qu’il n’existait pas encore une solution de 
continuité dans le centre de la cloison.‘ 

Aber auch wenn es sich, wie das bei den WETTSTEINschen Versuchen 
ja sicher zutraf, um völlig abgegliederte einkernige Oogonien handelt, 
kann ihr Auswachsen zu einem vegetativen Faden nicht als Partheno- 
genesis aufgefaßt werden. Kress (1896, S. 132) hat schon gaz richtig 
erkannt, daß bei Vaucheria Parthenogenesis ‚die Bildung einer wirk- 
lichen Oospore ohne Befruchtung‘ wäre, und ich habe auch schon 1908 
(WINKLER 1908, S. 142) darauf hingewiesen, daß das Aussprossen von 
Vaucheria-Oogonien zu vegetativen Fäden ‚natürlich nicht als Partheno- 
genesis zu deuten, sondern einfach als ein Wiedervegetativwerden auf- 
zufassen ist.‘ Es handelt sich also um typische Apomiktosis. Völlig 
abwegig ist es aber, das Durchwachsen von Antheridien, das übrigens 
von DE WILDEMAN (1896) und MoREAU (1913) auch schon beschrieben 
wird, als „männliche Parthenogenese‘‘ anzusehen. Eine solche könnte 
natürlich nur dann vorliegen, wenn eine unverschmolzene männliche 
Keimzelle sich weiterentwickelte. Hier bei Vaucheria wachsen aber 
ganze Antheridien vegetativ aus, in denen überhaupt noch gar keine 
Gameten ausgebildet worden sind. Wenn aber keine männlichen Gameten 
da sind, kann auch keine ‚männliche Parthenogenesis‘“ eintreten. Es 
handelt sich einfach um ein Wiedervegetativwerden des Gametangiums. 

Die Befähigung der Eier von Vaucheria zu apomiktotischer Ent- 
wicklung und die ihrer Gametangien zum Wiedervegetativwerden spielt 
vermutlich in der Natur als Ersatzfortpflanzungsart kaum eine Rolle. 
Bei der einzigen mir bekannten Art der Gattung, die wahrscheinlich 
völligen Geschlechtsverlust erlitten hat, V. megaspora IWANOFF, wird sie 
jedenfalls nicht zur Erhaltung der Art ausgenutzt. V. megaspora wächst 
in sehr großen Mengen auf dem Gfunde des Bologoje-Sees in Rußland 
in etwa 31/,m Tiefe (IWANOFF 1899). Sie bildet sowohl Antheridien 
wie Oogonien aus; doch öffnen sich letztere niemals, so daß Befruchtung 
unmöglich ist. ,,Die nicht befruchteten Oogonien verdicken jedoch ihre 
Membran, in welcher man dann 3 Schichten unterscheiden kann, füllen 
sich mit Öltröpfchen an, und in ihrer Mitte erscheinen 1 oder 2 braun- 
gefärbte Flecken‘ (S. 434). Das wäre also ein Ansatz zu Partheno- 
genesis. Doch sind diese Gebilde nicht keimfähig. „Da solche unvoll- 
ständig entwickelte Geschlechtsorgane zur Vermehrung und Erhaltung 
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der Art nicht dienen können, so erfüllen diese Rolle bei V. megaspora 
ausschließlich Organe der ungeschlechtlichen Vermehrung. Diese letzteren 
treten als unbewegliche Akineten auf. Hier gibt es weder Zoosporen, 
noch Aplanosporen, welche bei anderen Vaucherien beobachtet werden“ 
(S. 435). Diese apomiktische Vaucheria erhält sich also weder durch 
Parthenogenesis, noch durch Apomiktosis, sondern durch vegetative 
Propagation, und zwar offenbar in sehr wirksamer Weise, denn sie ist 
„im Bologowschen Sec sehr verbreitet und bedeckt an einigen Stellen 
den Boden ununterbrochen auf große Flächen‘ (S. 441). — 

Unter den Zygnemales findet sich bei Spirogyra neben Partheno- 
genesis auch Apomiktosis. 

Bei Spirogyra besteht der Befruchtungsvorgang bekanntlich darin, 
daß die Fadenzellen zu männlichen und weiblichen Gametangien werden, 
die durch einen Kopulationskanal miteinander in räumliche Verbindung 
treten. Der Inhalt der Gametangien wandelt sich zu Gameten um, die 
miteinander, nachdem der männliche Gamet durch den Verbindungsgang 
in das weibliche Gametangium übergetreten ist, zur Zygote verschmelzen. 
Diese umgibt sich mit einer neuen dicken Membran, und sie stellt den 
Zygobionten von Spirogyra dar, der einzellig bleibt und bei der Keimung 
die Reduktionsteilung durchführt. Von den 4 dabei entstehenden gamo- 
phasigen Kernen gehen 3 zugrunde, der vierte wird zum Kern des neuen 
Gamobionten. 

Von zahlreichen Spirogyra- Arten ist es nun bekannt, daß ihre Gameten 
auch unverschmolzen zu Gebilden werden können, die morphologisch 
und in ihrer ökologischen Bedeutung den Zygoten gleichen, abgesehen 
davon, daß sie natürlich kleiner sind. Man nennt sie Azygoten oder 
Parthenosporen. Die Zygophase ist dann ausgeschaltet, und es liegt 
echte gamophasige Parthenogenesis vor; denn aus den unverschmolzenen 
Gameten entwickelt sich ja das, was sonst aus der Zygote hervorgeht, 
das Ruhestadium von Spirogyra’. 

Neben dieser Parthenogenesis, auf die an dieser Stelle im einzelnen 
nicht eingegangen werden soll, findet sich nun aber bei Spirogyra auch 
Apomiktosis, d.h. Wiedervegetativwerden der Gameten, so daß aus 
diesen ohne Zwischenschaltung des morphologisch der Zygophase ent- 
sprechenden Stadiums unmittelbar neue Gametophyten entstehen. Und 
zwar tritt das ein, wenn die kopulationshindernden Faktoren auf die 
Gameten schon in einem frühen Stadium des Kopulationsvorganges ein- 
wirken; wirken sie später ein, dann tritt Parthenogenesis an die Stelle 
der Apomiktosis. 

Kuss, dem wir bekanntlich die grundlegenden Untersuchungen über 
die experimentelle Parthenogenesis bei Spirogyra verdanken, hat diesen 
1 Die Keimung der Parthenospore kann natürlich nicht als Parthenogenesis 


werden. Denn die Parthenospore ist ja keine Gamete, und sie entwickelt 
sich auch nicht zu einem Zygobionten, sondern zu einem Gamobionten. 
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Unterschied zwischen Parthenogenesis und Apomiktosis schon klar 
erkannt. An Fäden von Sp. Weberi Kürz., „die in 4%iger Rohrzucker- 
lösung kultiviert wurden, bildeten sich eine Menge Kopulationsfortsätze 
und auch einige Zygoten. Die Protoplasten anderer Zellen kontrahierten 
sich aber so stark, daß die Vereinigung unterblieb. In den männlichen 
wie weiblichen Fäden gingen die Protoplasten nicht zugrunde, sondern 
umgaben sich mit einer Membran. Sie wandelten sich aber nicht in 
zygotenähnliche Sporen um, sondern blieben vegetativ. Hier handelt 
es sich also nicht um eine Parthenogenesis, sondern nur um ein Vegetativ- 
werden der Geschlechtszellen“ (KLEBS 1896, S. 247—248). Wann tritt 
nun der eine und wann der andere Fall ein? KLEBS nimmt an, daß das 
von dem Zeitpunkt abhängt, in dem die kopulationshindernden Faktoren 
eingreifen: „Da nicht jede beliebige vegetative Zelle, sondern nur eine 
solche, die in der Vorbereitung für die Konjugation begriffen ist, zur 
Parthenogenesis genötigt werden kann, so muß noch genauer der Zeit- 
punkt bestimmt werden, von dem an Parthenosporen entstehen können, 
während vor ihm die Zellen vegetativ bleiben“ (S. 251). Kress unter- 
scheidet 6 Stadien bei der Kopulation: 1. Die Bildung der Kopulations- 
fortsätze, 2. die Herabsetzung des Turgordruckes, 3. die Kontraktion 
der Protoplasten, 4. die Auflösung der Querwand im Leitungskanal, 
5. das Hinüberwandern des männlichen Protoplasten, 6. die Verschmel- 
zung. „Künstliche Parthenogenesis konnte ich nicht früher hervor- 
rufen, als bis die Zellen im Begriff waren, vom 2. ins 3. Stadium über- 
zugehen. Während des Überganges von Stadium II zu III müssen irgend- 
welche inneren Veränderungen Platz greifen, so daß auf einmal der 
eigentliche Geschlechtszustand eintritt“ (S. 252). Und er folgert aus 
alledem: ‚daß bei Spirogyra die Parthenogenesis nur dann möglich ist, 
wenn bereits eine gegenseitige Beeinflussung der beiden Geschlechtszellen 
stattgefunden hat. Ohne eine solche werden sie vegetativ — der ein- 
fachste Fall der sog. Apogamie‘“ (S. 253). 

Die letzte Formulierung ist nun allerdings nicht zutreffend, da eine 
gegenseitige Beeinflussung der beiden Gameten ja auch schon bei der 
Auslösung und Ortsbestimmung der Fortsatzbildung angenommen 
werden muß. Wir sagen also wohl besser: Parthenogenesis ist nur dann 
experimentell auslösbar, wenn die Gameten einen bestimmten Reifegrad 
erreicht haben, der äußerlich durch den Beginn der Kontraktion der 
Protoplasten gekennzeichnet ist. Vor diesem Stadium tritt an Stelle 
der parthenogenetischen Entwicklung die apomiktotische ein. 

Wenn wir in diesem Falle von Apomiktosis, von ,,Wiedervegetativ- 
werden‘‘ der Gameten reden, so setzt das natürlich voraus, daß die 
Kopulationszellen während der beiden ersten KLEBsschen Stadien schon 
als jugendliche Gameten angesehen werden können, die sich in wesent- 
lichen Eigenschaften von gewöhnlichen vegetativen Zellen unterscheiden. 
Dies muß aber bestimmt angenommen werden. 
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Das erste Anzeichen der beginnenden Kopulation ist (vgl. CzuRDA 
1937, S. 128ff.) die Verklebung der Fäden mittels der Gallertscheiden, 
welche plötzlich in auffallender Mächtigkeit an der Zelloberfläche er- 
scheinen. Es folgt die Papillenbildung. Diese äußerlich sichtbaren Vor- 
gänge sind von innerlichen chemischen und physikalischen Änderungen 
innerhalb der Zellen begleitet: Der Stärkegehalt nimmt gewaltig zu 
(HörLer 1933), ebenso der Gehalt an Öl und ätherlöslicher Substanz 
(Par 1934, S. 252, 254); der osmotische Wert sinkt in den Gameten (bei 
Sp. cf. glabra CzurpaA von etwa 0,28—0,29 GM Traubenzucker auf etwa 
0,18—0,19 nach HörLer 1933, S. 550); kurz vor Beginn der Kopulation 
findet eine Viscositätserhöhung statt, die zu Beginn der Papillenöffnung 
wieder verschwindet (WEBER 1924, 1925; Luoyp 1926). Da alle diese 
und wohl sicher noch andere Änderungen an mitanwesenden nicht kopu- 
lierenden Fäden der gleichen Art unterbleiben, müssen sie auf inneren 
Zustandsänderungen beruhen, die deutlich zeigen, daß schon von An- 
beginn der Konjugationsvorbereitungen an die später kopulierenden 
Zellen wesentlich von rein vegetativen verschieden sind. Ob sie auch 
schon in dem Sinne Gameten sind, daß sie auch in diesen ersten Stadien 
schon verschmelzungsfähig sind, ist natürlich eine andere Frage. Sie 
ließe sich nur experimentell lösen. An sich ist kein Grund vorhanden, 
ihnen die Fähigkeit, unter geeigneten Bedingungen miteinander zu ver- 
schmelzen, abzusprechen. — 

Bei den Phaeophyten kommt Apomiktosis wahrscheinlich nicht selten 
vor, meist wohl in mehr oder weniger regelmäßiger zyklischer Verbindung 
mit anderen Fortpflanzungsarten. Doch sind die Dinge in den wenigsten 
Fällen völlig geklärt, was vor allem mit der Schwierigkeit zusammenhängt, 
die Algen das ganze Jahr hindurch am natürlichen Standorte zu beob- 
achten und aus den an sich nicht immer leicht durchzuführenden Kulturen 
sichere Schlüsse auf das Verhalten in der Natur zu ziehen. Auch fehlen 
meistens zytologische Untersuchungen über die Kernverhältnisse. Doch 
seien kurz einige Beispiele besprochen. 

In der Gattung Sphacelaria gibt es eine Anzahl von Arten, die Pro- 
pagula, ungeschlechtliche Vermehrungskörper, besitzen. Bei einigen von 
ihnen sind Sporangien ganz unbekannt, so daß sie sich vermutlich aus- 
schließlich durch diese Brutknospen vermehren, wie z. B. S. fusca C. Ac. 
(SAUVAGEAU 1903; 1900—1914, S.260; Zimmermann 1924). „Mais 
l’espece où les propagules jouent le rôle le plus curieux est le S. Hystrix 
SUHR où nous avons constaté une alternance de générations entre la 
plante sexuée, à anthéridies et oogones, et la plante asexuée, se multi- 
pliant uniquement par la voie végétative, par les propagules ; le rôle des 
sporanges uniloculaires dans le cycle totale du développement serait parti- 
culièrement intéressant à déterminer chez cette espèce‘ (SAUVAGEAU |. c.). 

Der Generationswechsel soll sich bei S. Hystrix so abspielen, daß 
zunächst sehr kleine Geschlechtspflanzen entstehen, ‚‚garnies de sporanges 
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pluriloculaires propageant la plante sous la même forme sexuée“ (S. 179). 
Aber „bien que les sporanges pluriloculaires soient probablement des 
oogones, je n’ai jamais observé de conjugaison ni de fécondation, ni de 
zoospore fixée à deux points rouges“ (8. 183). Die Gameten liefern also 
unverschmolzen immer wieder Geschlechtspflanzen, und es liegt somit 
Apomiktosis vor, wobei angenommen werden kann, daß die gamophasige 
Chromosomenzahl vorhanden ist. Ende April bis Anfang Mai ver- 
schwinden die Geschlechtspflanzen; aber „avant de mourir, la plante 
sexuée drageonne, elle donne des pousses plus longues que les précédentes, 
asexuées, produisant uniquement des propagules; ceux-ci la multiplient 
sur le Cystosira sous la même forme à propagules. Puis, la plante dis- 
paraît probablement en automne, et nous ignorons sous quel état elle 
passe l’hiver‘ (S. 179). Man wird vermuten können, daß sie wie 8. fusca 
bei Helgoland durch Basalscheiben, Rhizoiden usw. überwintert und im 
Frühjahr neue Geschlechtspflanzen bildet. Wenn sich der Entwicklungs- 
gang in der von SAUVAGEAU angenommenen Weise vollzieht, folgen also 
teils durch Apomiktosis, teils durch vegetative Propagation lauter Gamo- 
bionten aufeinander; der Biontenwechsel ist ausgeschaltet, da kein 
Zygobiont entsteht (unilokuläre Sporangien sind nicht bekannt). Die 
Form mit Brutkörpern ist natürlich nur eine Phase des Gamobionten. 

Mesogloia vermiculata (Enez. Bot.) Le JoL., die in der Natur nur 
mit unilokulären Sporangien, also als Zygobiont, gefunden worden ist, 
bildet in der Kultur einen mikroskopisch kleinen Wintergamobionten 
mit plurilokulären Sporangien (KnıGHT und PARKE 1931, S. 113; Parke 
1933, S. 36; Kyuım 1933, S.49). Die makroskopische Sommerpflanze 
ist der Zygobiont, in dessen Sporangienmutterzellen die Reduktions- 
teilung durchgeführt wird (PARKE 1933, S.26). Die gamobiontischen 
Zwergpflanzen, die auch in den Kulturen von Ruup Füyx (1934, S.7) 
aus den unigonen Schwärmern aufwuchsen, bildeten plurigone Schwärmer, 
die wiederum Zwergpflanzen mit plurilokulären Sporangien ergaben. 
Von deren Schwärmern konnte eine dritte ebensolche Generation auf- 
gezogen werden, die während des Winters keine plurilokulären Sporangien 
bildete, sich aber lebhaft vegetativ durch Ausläufer vermehrte. Erst 
im Juni wurden wieder plurilokuläre Behälter erzeugt (8.7). Kopu- 
lationen wurden nicht beobachtet; es traten aber in den Kulturen Keim- 
linge auf, die sich zu Pflanzen mit Mesogloia-Assimilationsfäden aus- 
bildeten. ‚Sicher waren diese Keimlinge nach einer Kopulation der 
Schwärmer der Zwerggeneration entstanden. — In Kulturen während 
des Sommers 1935 beobachtete ich mehrmals, daß die Schwärmer der 
Gametophytengeneration von M. vermiculata parthenogenetisch keimten, 
und in dieser Weise können sich mehrere nach einander folgende Gene- 
rationen von haploiden Zwergpflanzen bilden. In derselben Weise be- 
nehmen sich sicher mehrere Phaeosporeen. SAUVAGEAU hat solche 
Stadien Plethysmothallien genannt. Es handelt sich hier um haploide 
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Plethysmothallien“ (Kyım 1937, S.23). Das ist also gamophasige 
Apomiktosis, die hier in heterogenischem Wechsel mit Amphimixis unter 
Beibehaltung des Biontenwechsels steht. 

Ähnlich verhalten sich offenbar auch Leathesia difformis (L.) ARESOH., 
Litosiphon pusillus (Carm.) Harv., Nemacystus divaricatus (Ac.) Kuox. 
(= Chordaria divaricata Ac.) u.a., worauf an dieser Stelle aber nicht 
näher eingegangen werden soll. 

Auch bei der in ihrem Entwicklungsgang so labilen Cutleria kommt 
Apomiktosis vor. SAUVAGEAU (1908, S.165) bekam bei der Keimung 
unbefruchteter Eier von Cutleria adspersa (Rote) pe Nor. sowohl 
Aglaozonien wie Cutlerien. „En somme, la proportion des Aglaozonia 
était seulement un peu plus élevée que celle des Cutleria.‘‘ Da die Cutleria 
den Gamobionten, die Aglaozonia den Zygobionten darstellt, wäre das 
also sowohl Apomiktosis wie Parthenogenesis bei Eiern, die unter gleichen 
Verhältnissen gehalten wurden. Das verschiedene Verhalten ist schwer 
zu deuten; möglicherweise spielt das Alter, in dem die Eier in Ent- 
wicklung treten, eine Rolle in dem Sinne, daß sich jüngere Eier partheno- 
genetisch, ältere apomiktotisch entwickeln. — 

Bei den Pilzen ist nur bei wenigen Gruppen Apomiktosis nicht selten; 
sie wurde bisher stets als Parthenogenesis gedeutet. 

Von den Archimyceten sei als Beispiel Synchytrium (Chytridiales) 
angeführt. Das von Kusano (1930; 1932) näher untersuchte S. fulgens 
SCHROET. lebt parasitisch in Epidermiszellen von Oenothera Lamarckiana 
und O. biennis und bildet während des Sommers 10 oder mehr gamo- 
phasige Generationen in Gestalt eines im Inneren der Wirtszelle ent- 
stehenden ,,Sommer-Sorus“ von Gametangien, deren Gameten un- 
verschmolzen neue Zellen befallen und den Entwicklungsgang wieder- 
holen. Die Gameten können aber auch kopulieren ; die Zygote verursacht 
in der von ihr befallenen Wirtszelle die Entstehung einer diekwandigen 
Ruhezelle, die überwintern, aber auch ohne Überwinterung keimen kann. 
In beiden Fällen liefert sie einen ,,Winter-Sorus‘ von Gametangien, 
deren Gameten nach Gestalt und Verhalten denen des Sommer-Sorus 
gleichen. Die Reduktionsteilung findet bei der Keimung der Ruhezelle 
statt. „On these grounds we look upon the asexual reproduction presented 
in 8. fulgens as the parthenogenetic development of the gamete“ (KUSANO 
1930, S. 126). Da die unverschmolzenen Gameten stets wieder Gamo- 
bionten ergeben, niemals Ruhezellen, die hier den Zygobionten dar- 
stellen, so handelt es sich um typische Apomiktosis, die in heterogonischem 
Wechsel mit Amphimixis auftritt. 

Es gibt nun eine Anzahl von Synchytrium-Arten, die keine Ruhezellen 
ausbilden, sondern, wie Kusano (1930, S. 127) für S. minutum (PAT.) Gm. 
nachwies, mit den tief im Rindengewebe der Wirtspflanze eingebetteten 
Sommer-Soris überwintern. Hier fehlt auch die Kopulation der Gameten, 
die trotz sorgfältigster Beobachtung nie gesehen werden konnte, und 
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der ganze Entwicklungsgang wird mit der zweifellos gamophasigen 
Chromosomenzahl 5 durchgemacht. ‚We come therefore to the view 
that in the nuclear feature the swarm cell of S. minutum is homologous 
with the gamete of 8S. fulgens and in fact is a gamete, whose sexual 
action is absolutely lost, becoming an obligatory parthenospore“ (KusANo 
1930, S. 127). Ebenso verhalten sich S. aecidioides (Px.) LAGH. und 
wahrscheinlich auch eine ganze Anzahl von tropischen Synchytrien, von 
denen Ruhezellen unbekannt sind (GAuMANN 1927). Der Biontenwechsel 
ist bei diesen Formen ausgeschaltet, und sie erhalten sich durch obli- 
gatorische Apomiktosis. Kusano (1932, S. 438) nimmt an, daß diese 
tropischen Arten ,,had been descended by adaptation to the tropical 
climate from the group, which is distributed in the temperate regions, 
and in which the necessary dormancy is made possible by performing 
sexual reproduction. On this view an occasional copulation in gametes 
of S. psophocarpi (Rac.) Gm., which GAumann (1927, S. 171), if I under- 
stand him right, seemed to have observed in Java and thought to be 
an abnormal process, may be interpreted as showing that the sex cha- 
racter is not as yet entirely disappeared from the gametes“. — 

Unter den Blastocladiaceen ist wieder die Gattung Allomyces zu 
nennen, bei der KNIEP, S6RGEL u.a. so viele Abweichungen vom nor- 
malen Entwicklungsgang, wie er 8.45 geschildert wurde, gefunden 
haben. Wenn von A. javanicus Knrep Makrogameten, die an der Kopu- 
lation mit Mikrogameten verhindert sind, isoliert werden, so sterben sie 
zum großen Teil nach längerer Schwimmdauer ab; einige aber keimen, 
„werden aber, wie ich mich durch zahlreiche Versuche überzeugt habe, 
stets zu normalen Gametophyten, d.h. sie bilden Antheridien und 
Oogonien‘‘ (Knıep 1930, S. 439). Knıer nennt das parthenogenetische 
Entwicklung; aber es ist klar, daß es sich um Apomiktosis handelt, 
da die unverschmolzene Gamete nicht wie bei Parthenogenesis einen 
Zygobionten, sondern einen Gamobionten liefert. Echte Partheno- 
genesis ist bei À. javanicus noch nicht nachgewiesen, wohl aber bei dem 
verwandten A. Kniepii SößGEL. Dessen Mikrogameten entwickelten sich 
unverschmolzen niemals weiter, während isolierte Makrogameten in 
SörgELs Kulturen (SÔRGEL 1937, S.413) in 34 Fällen Gamobionten 
und in 22 Fällen Zygobionten ergaben. 

Dies Verhalten der Makrogameten von A. Kniepii kann vielleicht 
so gedeutet werden, daß diejenigen Gameten, die längere Zeit keinen 
Kopulationspartner gefunden haben, vegetativ werden. Die vor diesem 
Umschlagen sich entwickelnden liefern parthenogenetisch Zygobionten, 
die danach sich entwickelnden apomiktotisch Gamobionten. Nun gibt 
SöRGEL (S. 414) an, daß von den auf diese Weise entstandenen Sporo- 
phyten auf Grund der Volumina ihrer Kerne angenommen werden muß, 
daß sie die zygophasige Chromosomenzahl besitzen, und daß also „jeden- 
falls eine irgendwie geartete Chromosomenaufregulierung in dem sich 
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entwickelnden Mycel stattfinden muß.“ Wann und wo diese vor sich 
geht, ist unbekannt, und so läßt sich nicht mit Sicherheit entscheiden, 
ob parthenogenetische oder apomiktotische Entwicklung vorhanden ist. 
Ersteres wäre der Fall, wenn die Aufregulierung der Chromosomenzahl 
sofort bei der Keimung der Makrogamete stattfände, da dann von vorn- 
herein ein Zygobiont zur Entwicklung käme; letzteres, wenn die Auf- 
regulierung erst im Mycel selbst vor sich ginge, da dann zunächst ein 
Gamobiontenmycel entstünde, das dann, wie das SÜRGEL auch für 
A. arbuscula (8. 432) fand, unvermittelt zum Zygobionten würde. — 

Bei den Saprolegniaceen ist Parthenogenesis verbreitet, während 
Apomiktosis nicht vorzukommen scheint. Parthenogenesis ist hier die 
Entwicklung der unbefruchteten Eizelle zur ‚„Parthenospore‘, zur Ruhe- 
zelle; Apomiktosis wäre das unmittelbare Auskeimen des unbefruchteten 
Eies zu einem neuen Individuum. Besondere Erwähnung verdienen die 
interessanten Versuchsergebnisse, die ScHLösser (1929, S. 540ff.) an 
regenerierenden Oogonien und Antheridien von Saprolegnia dioica DE 
Bary erhielt. Die von ihm geprüfte For. dieser Art war streng amphi- 
miktisch: ,,Parthenosporen sind bei der betreffenden Form nie beob- 
achtet‘ (S. 547). Wurden Oogonien und Antheridien noch vor erfolgter 
Kopulation isoliert und unter geeignete Kulturbedingungen gebracht, 
so bildeten beiderlei Organe ein Mycel, an dem wieder Antheridien und 
Oogonien entstanden. SCHLÔSSER (S. 541, 546) bezeichnet das als 
,haploide“ und „männliche Parthenogenese‘‘, eine Deutung, die für 
die Antheridien auf jeden Fall nicht richtig ist, da in diesen bei ihrer 
Isolierung noch gar keine männlichen Gameten ausdifferenziert waren. 
Und nur deren Auskeimen zu einem Mycel könnte zwar auch nicht als 
Parthenogenesis, aber als Apomiktosis gedeutet werden. Es handelt 
sich aber lediglich um ein Wiedervegetativwerden des Antheridiums, 
veranlaßt durch die mit der isolierten Kultur gegebenen äußeren Ent- 
wicklungsbedingungen. 

Nicht ganz so einfach liegen die Dinge bei dem Auskeimen der 
Oogonien. In diesen entsteht bei Saprolegnia bekanntlich eine nicht 
große Anzahl von Eiern. Was nun in den Versuchen SCHLÖSSER® zu 
Mycel auswuchs, das waren nicht die Eier, sondern die ganzen Oogonien, 
in denen allerdings zum Zeitpunkt der Isolierung die Eier schon aus- 
differenziert waren, wenn auch noch nicht bis zur Vollentwicklung. Es 
traten eigentümliche Rückentwicklungsvorgänge auf: „Das dunkle, 
körnige Plasma der Eianlagen oder jungen Eier beginnt sich aufzulockern, 
die Begrenzung der Eier wird undeutlich. Bald ist das Oogon wieder von 
einer einheitlichen, dunklen Plasmamasse erfüllt. Erst wenn dieser 
Endpunkt der Rückdifferenzierung erreicht ist, beginnt das Aussprossen 
der vegetativen Hyphen“ (S. 540). 

Man kann das kaum anders auffassen als den entsprechenden Vor 
gang beim Antheridium, nämlich als ein Wiedervegetativwerden. Würden 
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die jungen Eier bzw. Eianlagen sich nicht zurückbilden, sondern zu 
vollausgebildeten Eiern werden und dann jedes für sich zu einem Mycel 
auskeimen, dann läge zwar auch nicht Parthenogenesis, wohl aber 
Apomiktosis vor. SCHLÖSSER (S. 546) faßt das Ergebnis seiner Versuche 
dahin zusammen, „daß es gelungen ist, haploide Parthenogenesis bei 
den Saprolegniaceen zu bewirken. Unter Parthenogenese soll hier die 
vegetative Weiterentwicklung unbefruchteter Eizellen (bzw. von Anthe- 
ridienteilen) verstanden werden.‘‘ Was sich in seinen Versuchen weiter- 
entwickelt hat, das sind aber gar nicht die Eizellen, die vielmehr wieder 
eingeschmolzen werden, sondern das wieder vegetativ gewordene Oogon. 
Wenn ScHLösserR fortfährt: „Hierbei muß noch betont werden, daß 
zwischen der vegetativen Weiterentwicklung einer unbefruchteten Eizelle 
einer obligatorisch-amphimiktischen Form (wie z. B. Saprolegnia monoica) 
und der Parthenogenese einer fakultativ-parthenogenetischen Form ein 
Unterschied besteht; denn im letzten Falle erfolgt die Parthenogenese 
stets im ungestörten Entwicklungsablauf und aus einer mit dicker 
Membran versehenen zygotenähnlichen Parthenospore, also wesentlich 
anders als in den eben geschilderten Versuchen‘, — so liegt darin die 
irrtümliche Auffassung, als sei bei Saprolegnia Parthenogenesis die Ent- 
wicklung der Parthenospore zu einem neuen Individuum. Partheno- 
genesis ist aber immer die Entwicklung einer Gamete; die Partheno- 
spore ist keine Gamete, sondern ist aus einer solehen entstanden. Und 
dieser Vorgang, daß also die unbefruchtete Eizelle zu dem wird, was 
sonst aus der Zygote entsteht, nämlich der Ruhezelle, ist die Partheno- 
genesis. Übrigens definiert SCHLÔSSER selbst schon auf der nächsten 
Seite (S. 547) die Parthenogenesis bei Saprolegnia ganz richtig als ,,die 
Erscheinung, daß Oosporen zur Membranbildung schritten, ohne daß 
Befruchtung, bzw. das Anlegen von Antheridienschläuchen erfolgte.‘ — 

Bei den Zygomyceten ist Parthenogenesis, die Bildung von Azygoten 
aus unverschmolzenen Gametangien, bekanntlich nicht selten, Apomik- 
tosis dagegen meines Wissens als natürliches Vorkommen nicht beob- 
achtet worden. Doch hat sie LING-YouN& (1930, S. 215) im Versuche 
bei Dicranophora fulva SCHRÖTER erhalten. Der Pilz ist anisogam und 
hat verhältnismäßig sehr kleine männliche Gametangien. Es gelang, die 
Gametangien kurz vor ihrer Vereinigung voneinander zu trennen und 
sie isoliert zu kultivieren. Die männlichen gingen stets zugrunde, ohne 
auszusprossen, wie LING-YOUNG vermutet, aus Mangel an Reservestoffen. 
Von den weiblichen aber keimten einige aus und entwickelten sich zu 
einem Mycelium, das „peut donner, suivant les conditions de, culture, 
directement des rameaux zygosporifères portant les organes des deux 
sexes, ou des sporangiophores, le plus souvent monopodiaux, fournissant 
les spores bisexuelles‘‘ (S. 216). Die unverschmolzene weibliche Ge- 
schlechtszelle wird hier also nicht zu einer Azygote, sondern wächst zu 
einer Geschlechtspflanze aus, und das ist Apomiktosis. — 
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Die Spermophthoraceen vermitteln in gewisser Hinsicht zwischen den 
Phycomyceten und den Ascomyceten und sind eine Familie, ,die mut- 
maßlicherweise in die Nähe der Endomycetaceen gehört, jedoch in ihrer 
systematischen Stellung und in ihrer stammesgeschichtlichen Deutung 
noch sehr umstritten ist‘ (GAUMANN 1940, S. 438). Bei einigen zu ihr 
gehörigen Arten findet sich neben Parthenogenesis auch Apomiktosis. 

Spermophthora gossypii AsuBy und NoweLL ist ein Pilz, bei dem sich 
aus der keimenden Ascospore ein einzelliges vielkerniges verzweigtes 
Primär-Mycel entwickelt, das Gametangien dadurch bildet, daß durch 
zwei Querwände ein mehrkerniger Teil isoliert wird. In ihm teilen sich 
die Kerne noch 1—2mal; sie werden dann mit etwas Protoplasma zu- 
sammen je durch eine Wand umschlossen, und die so entstandenen 
Gameten kopulieren nach dem Freiwerden aus dem Gametangium 
paarweise miteinander zu einer Zygote, die ohne Ruhezeit zu einem 
verzweigten, aus einkernigen Zellen bestehenden, klein bleibenden Faden 
auswächst. Die Endzellen der Fäden schwellen an und werden zu Ascis 
mit je 8 Ascosporen (AsHBY und Nowe. 1926; GUILLERMoND 1928, 
1936). ,,Très fréquemment les gamètes germent isolément par parthéno- 
génèse en produisant un mycélium secondaire, analogue à celui que 
fournissent les zygospores et dont les extrémités des rameaux portent 
des asques‘‘ (GUILLERMOND 1928, S. 413). 

Das ist in der Tat Parthenogenesis, denn die unverschmolzene Gamete 
wird ja zu dem, was sonst aus der Zygote entsteht, zu dem als Sporo- 
phyten aufzufassenden Sekundärmycel. Über die Kernverhältnisse im 
jungen Ascus und die Reduktionsteilung fehlen Angaben. 

Nun hat aber GUILLERMOND (1936, S. 152) gefunden, daß der Pilz, 
der an sich auf indischen Baumwollsamen parasitiert, sich in 8jahriger 
Kultur im Laboratorium auf künstlichen Nährböden wesentlich ver- 
ändert hat: er bildet nur noch auf bestimmten Medien Gametangien. 
Aber die in diesen entstehenden Gameten kopulieren niemals und keimen 
auch nicht auf dem Substrat, auf dem sie sich entwickelt haben. Auf 
andere Nährmedien übertragen ‚ces gamètes germent en se gonflant 
et en donnant naissance à plusieurs tubes germinatifs qui croissent sans 
se cloisonner, et se dichotomisent pour reproduire directement un mycé- 
lium primaire gamétophytique. Ainsi, le Sp. gossypii, sans doute par 
suite de sa vie saprophytique, a perdu sa sexualité et ses gamètes germent 
directement sans conjugaison en se comportant comme de véritables 
spores et en reproduisant directement le mycélium primaire. La perte 
de la sexualité a done été accompagnée de la suppression du sporophyte“ 
(GUILLERMOND 1936, S. 152). 

Die Gameten sind also apomiktotisch geworden, sie ergeben jetzt, 
unverschmolzen keimend, nicht mehr einen Sporophyten, sondern einen 
Gametophyten. Sie haben mit der Befähigung zur Konjugation auch 
die zu parthenogenetischer Entwicklung verloren. 
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GUILLERMOND (1936, S. 154) erörtert die Möglichkeit, dies Verhalten 
damit zu erklären, daß der Pilz normalerweise Sporangien und Gamet- 
angien von gleicher Gestalt entwickelte, wobei aus den Sporen erneut 
der Gametophyt, aus den Gameten nach Kopulation der Sporophyt 
entstünde. „Les gamétanges auraient disparu à la suite de cultures 
au Laboratoire, et seule les sporanges auraient subsisté.‘“ Dafür ließe 
sich anführen, daß nach AsHBY und NoweLz (1926, S. 73) die Gameten 
entweder kopulieren oder ,,germinate by germ-tubes which develop into 
the primary mycelium.“ Aber GUILLERMOND hat das in seinen sehr 
umfangreichen Beobachtungen von 1927—28 nicht bestätigen können; 
stets entstanden aus unverschmolzen keimenden Gameten Sporophyten: 
„jJamais nous n’avons vu, au cours de nos très nombreuses observations, 
de spores semblables aux gamötes qui soient susceptibles de donner 
naissance à un mycélium gamétophytique.‘ Er zieht daher die andere 
Erklärungsmöglichkeit vor, die nämlich, daß das primäre Mycel ‚ne 
forme que des gametanges, mais que les gamètes aient été amenés à 
germer directement par parthénogénèse en produisant non pas-un my- 
célium sporophytique, mais un mycelium gamétophytique.‘ Doch 
möchte er keine endgültige Entscheidung treffen, da „des sporanges 
asexués pouvaient néanmoins exister, et ne pas s’ötre produits dans les 
conditions où nous cultivions le Champignon.‘“ 

Unsere Auffassung entspricht der zweiten Hypothese GuILLERMONDSs 
abgesehen davon, daß wir nicht Parthenogenesis, sondern Apomiktose 
für vorliegend halten. 

Was bei Spermophthora gossypii im Gefolge andauernder sapro- 
phytischer Lebensweise eingetreten ist, nämlich die Apomiktosis der 
Gameten, das zeigt nach den Angaben von GUILLERMOND in der Natur 
die in dieselbe Familie gehörige Ashbya gossypii GuILL. (= Nematospora 
gossypii AsHBy und NoweıL). Der Pilz hat ein septiertes Mycel mit 
vielkernigen Zellen und wächst niemals hefeförmig. ‚Il produit rapide- 
ment des sacs sporifères ... qui ont toutes les apparances d’asques. 
Ces sacs sporifères naissent cependant toujours aux dépens d'articles 
renfermant plusieurs noyaux, ce qui ne permet pas de les assimiler 
à des asques‘‘ (GUILLERMOND 1928, S. 564). In jedem Sporangium bilden 
sich meist 12 oder 16 Sporen aus, manchmal auch etwas weniger oder 
mehr, die ,,ne se fusionnent jamais et germent normalement en donnant 
un tube qui s’allonge et se ramifie pour reproduire un myeelium‘ (S. 479). 
GUILLERMOND nimmt nun an, daß ,,l’article plurinucléé aux dépens 
duquel se forme le sporange aurait la valeur d’un gamétange. La sexualité 
ayant disparu, le gamétange se développerait directement en un asque“ 
(1936, S. 150). Und so kommt er zu „l’hypothöse que les genres Eremo- 
thecium et Ashbya, incontestablement très voisins, pourraient corres- 
pondre à des formes apparentées aux Spermophthora, qui auraient subi 
la méme transformation que nous avons constatée dans ce Champignon 
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& la suite de cultures prolongees au laboratoire. Les genres Eremo- 
thecium et Ashbya seraient donc, soit des formes gamétophytiques de 
Champignons voisins du Spermophthora, dont les sporanges représen- 
teraient soit des sporanges asexués de même forme que les gamétanges 
et seuls conservés, qui multiplieraient les thalles gamétophytiques, soit 
des gamétanges semblables à ceux du Spermophthora dont les spores- 
gamètes par suite d’une suppression de la sexualité germeraient en repro- 
duisant directement le gamétophyte‘ (1936, S. 154). Nach unserer Auf- 
fassung läge das Charakteristische bei diesem Entwicklungsgang darin, 
daß die ,,sacs sporiféres‘‘ des Pilzes Gametangien sind, — welche Mög- 
lichkeit auch GUILLERMOND (1936, S. 151) erörtert, — deren Gameten 
durch Apomiktosis vegetativ geworden sind und daher bei ihrer Keimung 
immer wieder einen Gametophyten liefern. 

Eremothecium Ashbyi Gum. hat denselben Entwicklungsgang wie 
Ashbya gossypii (GUILLERMOND 1936). 

Bei anderen Spermophthoreen, deren Entwicklungsgang einigermaßen 
bekannt ist, liegt nicht Apomiktose, sondern Parthenogenesis vor: 

Nematospora phaseoli WINGARD. ‚The vegetative phase of Nemato- 
spora is typically yeast-like as a rule, but when grown in tap water, 
distilled water, or a very dilute solution of beer wort, a rudimentary 
mycelium is produced ... The nuclear divisions in the ascus are typically 
mitotic (Wrncarp 1925, S. 284). Es entstehen normal gebaute acht- 
kernige Asci. Der Pilz ist nach Gäumann (1940, S. 441) „völlig apo- 
miktisch.““ Doch erwähnt Winearp (1925, S. 273) ausdrücklich ,,cases 
in which two adjacent ascospores produce conjugation tubes which fuse 
at their tips and develop into an ascus. This procedure seems to be 
rather unusual, and yet it has been observed several times in old cultures.‘ 
Und: ‚The asci of Nematospora phaseoli may arise from individual yeast 
cells, from direet germination of the ascospores, from a conjugation of 
two ascospores, from single cells in the myceliae strands, and perhaps 
from the conjugation of two yeast cells“ (S. 282). Findet Kopulation 
zwischen 2 Ascosporen statt, dann „there is evidence that a nuclear 
fusion occurs in the tube connecting the conjugating ascospores‘ (S. 276). 
Hier muß dann natürlich bei der Bildung der Ascosporenkerne eine 
Reduktionsteilung stattfinden; doch wurden in diesem Falle Teilungs- 
stadien leider nicht gefunden. In dem viel häufigeren Falle der Ascus- 
bildung ohne vorherige Kopulation ‚the chromosome number appears 
to be the same throughout the three divisions“ (S. 275), nämlich 5. 

Ascosporen, Hefe- und Mycelzellen können hier also offenbar als 
Gameten mit anderen Gameten verschmelzen, keimen aber meistens 
parthenogenetisch und liefern unmittelbar einen Sporophyten. Da dabei 
die Reduktionsteilung ausgeschaltet ist und 5 sicher als die für die 
Gamophase charakteristische Chromosomenzahl anzusehen ist, liegt 
gamophasige Parthenogenesis vor. 
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Nematospora coryli PzcLıon verhält sich ähnlich. Der Pilz wächst 
in Hefesprossung oder mit Mycel. Konjugation kann zwischen neben- 
einanderliegenden Zellen unter Lösung der trennenden Membran statt- 
finden. Die Zygote wird zum achtsporigen Ascus, und die Ascosporen 
ergeben bei ihrer Keimung wieder das vegetative Stadium des Pilzes. 
So der normale Entwicklungsgang. Aber manchmal schwellen die 
Ascosporen auch bei ihrer Keimung einfach an „et se transforment 
directement, sans bourgeonnement préalable, en un nouvel asque par- 
thénogénétique, ainsi que l’a constaté GUILLERMOND‘ (MANUEL 1938, 
S.1243). In anderen Fällen gliedern sie, nachdem sie angeschwollen 
sind, eine Tochterzelle ab, lösen die trennende Membran auf und ver- 
schmelzen mit ihr zu einer Zygote, die zum Ascus wird. ,,Ces phénomènes, 
qui se produisent dans les milieux &puises, consistent en un raccour- 
cissement du développement: ils expliquent sans doute que WInGARD 
ait pu décrire, dans le N. phaseoli, des conjugaisons se produisant avant 
la formation de l’asque et d’autres entre les ascospores, au moment 
de leur germination‘ (S. 1243). Über die Kernverhältnisse ist nichts 
Näheres bekannt. Die Keimung der Ascospore unmittelbar zu einem 
Ascus ist aber natürlich sicher als Parthenogenesis aufzufassen. — 

Auch bei den Laubmoosen wäre an sich Parthenogenesis wie Apo- 
miktosis der Gameten denkbar. Erstere würde darin bestehen, daß das 
unbefruchtete Ei ein Sporogon lieferte, letztere darin, daß es zu einem 
Protonema auswüchse, an dem Gamobionten entstünden. Weder das 
eine noch das andere ist bis jetzt beobachtet oder im Versuche erhalten 
worden. 

CORRENS (1920) hat gezeigt, daß bei Funaria hygrometrica SIBTH. 
Antheridien und Archegonien, ja selbst ‚noch die Schwesterzellen der 
Spermatozoen und Eizellen‘ im Versuch zur Bildung von Protonema 
zu bringen sind, an dem normale Moospflänzchen entstehen. Die Eizelle 
selbst konnte er indessen nicht zur Entwicklung bringen und natürlich 
auch nicht die Spermatozoen. Er meint aber: ,,Spermatozoen und Ei- 
zellen einer F. hygrometrica würden, für sich allein weiter entwickelt, 
gemischtgeschlechtliches Protonema und daran einhäusige Pflänzchen 
hervorbringen‘“ (S. 59). Er nimmt also an, daß die unbefruchtete Ei- 
zelle sich apomiktotisch und nicht parthenogenetisch entwickeln würde, 
was aber nicht ohne weiteres als sicher angenommen werden kann. 

VON WETTSTEIN (1924, S.56) hat „erfolglos Versuche zur Bildung 
parthenogenetischer (haploider) Sporophyten‘“ angestellt. Er gibt 
darüber an: „Ich habe durch Verletzung, Auflegung von Gewebebrei, 
Drücken (nach HABERLANDT), durch hypertonische Lösungen, durch 
starken Temperaturwechsel (Temperaturen zwischen 40° und 0°) bei 
Funaria hygrometrica und bei einem genotypisch-diöcischen Moose 
(Bryum caespiticium L.) immer wieder versucht, haploide Partheno- 
genese auszulösen. Es trat nie Sporogonbildung, aber auch nie Ansätze 
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zur Entwicklung in den Archegonien ein.“ Im ührigen bestätigt er Cor- 
RENSs Ergebnisse hinsichtlich der Fähigkeit der Zellen der Geschlechts- 
organe, Protonema zu regenerieren, und bildet z. B. (S. 56, Abb. 12) eine 
Bauchkanalzelle von Funaria hygrometrica ab, die einen Protonemafaden 
regeneriert. „Solche Regenerate wurden aufgezogen und bis zur Sporogon- 
bildung gebracht. Sie unterscheiden sich in nichts von normalen Pflanzen, 
sind nicht selbststeril und fruchten reichlichst.‘‘ Dagegen gelang es nie- 
mals, die Eizellen zur Entwicklung zu veranlassen: ‚Ich konnte zwar 
mehrmals ein lebhaftes Ergrünen der Eizellen beobachten, weiter kam 
die Entwicklung aber nicht, eine Regeneration wurde nie erreicht‘“ 
(S. 56). Das gilt auch für die Eizellen der experimentell hergestellten 
bivalenten Formen, die ja die zygophasige Chromosomenzahl besitzen 
(8. 57). 

Bei Farnen wäre Apomiktosis die Entstehung eines Prothalliums aus 
einer unbefruchteten Eizelle, bei den höheren Pflanzen die Entwicklung 
eines Embryosackes im unbefruchteten Ei. Beides ist nicht beobachtet 
worden. Die in seltenen Fällen vorkommende Entstehung eines Embryo- 
sackes im Pollenkorn kann nicht als Apomiktosis angesehen werden, da 
das Pollenkorn keine Gamete ist. 


4. Zygogamosıs. 

Die letzte Möglichkeit einer abweichenden Entstehung des Gamo- 
bionten ist die Zygogamosis, bei der eine Zygote, die sich an sich zu 
einem Zygobionten entwickeln würde, einen Gamobionten liefert. Dabei 
muß die Amphimixis erhalten bleiben, weil nur durch sie Zygoten ent- 
stehen, und auch der Biontenwechsel bleibt erhalten; nur bleibt der 
Zygobiont, statt vielzellig zu werden, einzellig. Damit wird ein Ent- 
wicklungsgang verwirklicht, wie er bei allen denjenigen Organismen 
normalerweise vorkommt, bei denen der Zygobiont auf die Zygote be- 
schränkt ist. Die Zygogamosis unterscheidet sich von ihm nur eben 
dadurch, daß bei ihr die Einzelligkeit des Zygobionten nicht das normale 
Verhalten, sondern eine Abweichung vom Entwicklungszyklus darstellt, 
die natürlich nur bei Organismen vorkommen kann, deren Zygobiont 
typischerweise mehrzellig ist. 

Ob diese Möglichkeit überhaupt irgendwo verwirklicht ist, ist zweifel- 
haft. Sie bestünde z. B. bei Dictyota darin, daß aus dem befruchteten 
Ei Geschlechtspflanzen hervorgingen, bei den Moosen darin, daß aus 
dem befruchteten Ei Protonema mit Moospflänzchen entstünde, bei den 
Farnen darin, daß das befruchtete Ei sich zum Prothallium entwickelte, 
bei den Blütenpflanzen darin, daß das befruchtete Ei sich zu einem 
Embryosack mit Eiapparat umgestaltete. In allen diesen Fällen müßte 
die Reduktionsteilung bei der Keimung der Zygote oder, falls zygo- 
phasige Gamobionten entstünden, bei der Gametenbildung durchgeführt 
werden. Dergleichen ist aber niemals beobachtet worden. 
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Bei den Eymyceten würde sich Zygogamosis äußern in der Bildung 
von Gamobiontenmycel aus dem einkernigen Ascus oder der einkernigen 
Basidie. Das ist hier aber wohl nicht möglich wegen der Unfähigkeit 
des zygophasigen Eumyceten-Kernes, sich mitotisch zu teilen; er kann 
sich nur meiotisch teilen. Grers (1941, S. 52) hat denn auch bei seinen 
Regenerationsversuchen mit den monözischen Stämmen von Sordaria 
fimicola RoB. gefunden, daß zwar „sämtliche Teile des Sporophyten 
sich zu neuen Mycelien mit reifen Fruchtkérpern regenerieren können‘, 
daß aber „junge Asci mit Zygotenkernen bei Sordaria nicht zur Regene- 
ration gebracht werden konnten.‘ 

Das einzige mir bekannte Vorkommnis, das vielleicht — aber auch 
nur, wenn es sich bestätigen sollte — hierher zu rechnen wäre, wird von 
SAUVAGEAU (1899, S. 346, 355) für Cutleria adspersa (RoTH) DE Nor. 
angegeben. Der dieser Cutleria zugeordnete Zygobiont ist Aglaozonia 
melanoidea SAUV. Er entsteht normalerweise aus dem befruchteten Ei 
der Cutleria und bildet unter Reduktionsteilung Zoosporen, die sich zu 
Cutleria-Gamobionten entwickeln. Die Eier können auch partheno- 
genetisch zu Aglaozonien auskeimen. SAUVAGEAU fand nun in Guéthary 
junge epiphytische Pflanzen von C. adspersa, die er für Zygotenkeimlinge 
halten möchte. Zur Begründung führte er an: ,, Partout où l’on a fait 
des cultures d’oospheres de Cutleria, à Plymouth, Saint-Vaast, Gué- 
thary, Antibes, Naples, on a obtenu une seule sorte de germination dans 
ces cultures. Quand il y avait fécondation, il n’y avait pas parthéno- 
genèse, et quand il y avait parthénogenèse il n’y avait pas fécondation. 
Par conséquent, puisque je trouve à Guéthary deux sortes de germi- 
nations, et que les plantes mâles y sont abondantes, il est donc fort 
possible que les unes proviennent d’oosphères parthénogénétiques et les 
autres d’oosphöres fécondées“ (1899, S. 345—346). Bewiesen ist das aber 
nicht, und da sonst niemals festgestellt worden ist, daB Cutleria-Zygoten 
zu Cutlerien auskeimen, so oft man auch beobachtet hat, daß sie zu 
Aglaozonien werden, so muß der Fall bis auf weiteres als ungeklärt 
und der Bestätigung bedürftig angesehen werden. — 

Eine besondere Besprechung verlangen in diesem Zusammenhang 
die Rhodophyten. Innerhalb dieser großen Gruppe finden wir bekanntlich 
zwei verschiedene Typen des Biontenwechsels, die SVEDELIUS als den 
haplobiontischen und den diplobiontischen Typus unterschieden hat 
(1915, S.42). Bei dem ersteren ist der Zygobiont einzellig, und die 
Reduktionsteilung findet also in der Zygote statt; der Gonimoblast ist 
daher gamophasig, und seine Karposporen werden zu Gamobionten, die 
die Gecshlechtsorgane ausbilden. Beim diplobiontischen Typus keimt 
die Zygote ohne Reduktionsteilung zu einem zygophasigen Gonimo- 
blasten aus, dessen Karposporen den ebenfalls zygophasigen Tetra- 
sporophyten ergeben; bei der Tetrasporenbildung wird die Chromosomen- 
zahl reduziert, und die Tetrasporen liefern den Gamobionten. 
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Zygogamosis, die natürlich nur bei diplobiontischen Florideen mög- 
lich wäre, würde darin bestehen, daß eine normal diplobiontische Rotalge 
haplobiontisch aufträte, die Reduktionsteilung also schon bei der Zygoten- 
keimung durchführte. So viel mir bekannt ist, ist das niemals beobachtet 
worden. Wohl aber wäre es denkbar, daß der haplobiontische Entwick- 
lungstypus sich stammesgeschichtlich aus dem diplobiontischen durch 
Rückverlegung der Reduktionsteilung entwickelt hätte, so daß er als 
eine stabilisierte Gamozygosis gedeutet werden könnte. 

Die besten Kenner der Rhodophyten, SvEDELIUS und Ky in, sind 
allerdings der entgegengesetzten Ansicht. SVEDELIUS nimmt an, ‚daß 
der diplobiontische Generationswechseltypus aus dem haplobiontischen 
als Resultat einer Aufschiebung der Reduktionsteilung entstanden ist. 
So sind diploide Karposporen entstanden, aus denen beim Keimen 
Pflanzen hervorgehen, die in allen Hinsichten morphologisch gleich ihrer 
Mutterpflanze sind außer bezüglich der Chromosomenzahl und — mög- 
licherweise eben als Folge davon — ohne Vermögen, Geschlechtsorgane 
zu bilden‘ (1915, S. 42). Kyım (1938, S. 434) ist der gleichen Ansicht. 
Sie gründet sich vor allem auf die Tatsache, daß der haplobiontische 
Entwicklungsgang bei den in systematischer Hinsicht einfacheren 
Gruppen der Florideen vorkommt, während der diplobiontische bei den 
mehr kompliziert aufgebauten durchaus vorherrscht. Gegenüber dem 
Hinweis von GOEBEL (1928, S. 529), daß die stammesgeschichtliche 
Entwicklung auch in der entgegengesetzten Richtyng habe verlaufen 
können, verteidigt SVEDELIUS (1931, S.43ff.) seinen Standpunkt ein- 
gehend mit dem Ergebnis, daß ,,the theory that the haplobiontie types 
may as well have been developed from the diplobiontic ones by reduction 
cannot be confirmed by any evidence from morphology.‘ 

Aber vielleicht ist in dieser Frage das letzte Wort doch noch nicht 
gesprochen. Denn bei den Nemalionales, bei denen eben wegen ihres 
haplobiontischen Entwicklungsganges Tetrasporenpflanzen fehlen, mehren 
sich die Fälle, wo solche als zum normalen Entwicklungsgang der be- 
treffenden Arten gehörig vorhanden sein sollen. Von manchen Chan- 
transien ist das schon länger bekannt, und neuerdings geben J. und 
G. FELDMAN (1941) von den beiden Bonnemaisoniaceen Bonnemaisonia 
asparagoides (Woopw.) C. AG. und Asparagopsis armata HARVEY an, 
daß sie diplobiontisch seien. Die Karposporen der erstgenannten Art 
keimen zu mehrzelligen Scheiben aus, an deren Rand verzweigte tetra- 
sporangienbildende Fäden entstehen; diese Form ,,avait été considéré 
jusqu’alors comme le représentant d’un genre autonome de Céramiacées : 
le genre Hymenoclonium BATTERS“ (S. 313). Und bei Asparagopsis armata 
keimen die Karposporen ,, également à une plante tout à fait différente 
morphologiquement du gainetophyte‘“, die Tetrasporangien bildet und 
mit der bisher zu den Rhodomelaceen gestellten Falkenbergia identisch 
sein soll (S. 314). Nun hat SvepeLrus (1933) gezeigt, daß bei Bonne- 
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maisonia wie bei Asparagopsis die Reduktionsteilung bei der Keimung 
der Zygote vor sich geht, so daß die Karposporen gamophasige Kerne 
haben, und dasselbe müßte natürlich auch bei den sich aus ihnen ent- 
wickelnden Tetrasporenpflanzen der Fall sein. „Il est actuellement 
difficile de dire si ce cycle de développement si particulier constitue 
une réduction du cycle diplobiontique typique ou, s’il doit être inter- 
prété comme un cycle de transition entre celui des Rhodophycées 
haplobiontes et celui des Rhodophycées diplobiontes, avec apparition 
d’un tétrasporophyte morphologiquement différent du gamétophyte, mais 
encore haploide“ (S. 314). 

Natürlich bedürfen diese Angaben noch der Bestätigung. Treffen sie 
zu, dann liegt die Annahme nahe, daß doch vielleicht auch noch bei 
anderen für haplobiontisch gehaltenen Florideen selbständig lebende 
Tetrasporenpflanzen im Entwicklungsgang vorkommen. Zur Ent- 
scheidung werden vor allem sorgfältige Kulturversuche nötig sein. 
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LAUBBLÄTTER AUS DEM ÄLTEREN TERTIÄR DER LAUSITZ. 


Von 
FRANZ KIRCHHEIMER, Gießen. 


Mit 29 Textabbildungen (88 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 13. April 1942.) 


Die Schichten der jüngeren Kreide und des gesamten Tertiärs ent- 
halten Reste von Laubblättern. Mit diesen Fossilien beschäftigt sich 
ein umfangreiches Schrifttum. Fast sämtliche Fundstücke hat man 
nach den Merkmalen der Form und Nervatur zu bestimmen versucht, 
obwohl strukturbietende Teile der Substanz häufig erhalten sind. Ein 
„Überbleibsel‘‘ der Oberhaut wurde schon 1840 durch RossMASSLER 
mikroskopisch geprüft und mit dem Feinbau der Epidermis heutiger 
Blätter verglichen. In der Folgezeit hat man die Zellstruktur selbst bei 
geeigneten Fossilien nur selten beachtet. Die während der letzten Jahr- 
zehnte sich mehrenden Beiträge zur Kenntnis ihres Feinbaues ver- 
schwinden gegenüber den zahllosen Schriften über die als ,,Abdriicke“ 
erhaltenen oder lediglich nach den äußeren Merkmalen gedeuteten Reste. 

Die Zuverlässigkeit der „Bestimmungen“ fossiler Laubblätter hat 
RossMÄSSLER schon vor einem Jahrhundert bestritten!. Seine Gründe 
bewogen neuere Forscher zu der gleichen Ansicht über den systemati- 
schen Wert derartiger Reste. Kritische Analysen der nach Abdrücken 
bestimmten Laubblätter zeigen in fast allen Fällen, daß die erhaltenen 
Merkmale ihre Herkunft von den betreffenden Gattungen oder Familien 
nicht belegen. Häufig hat man offenbare Irrtümer besonders der 
schlechten Beschaffenheit vieler Fossilien zugeschrieben oder nur ober- 
flächliche Vergleiche mit rezentem Material als Ursache zweifelhafter 
Deutungen betrachtet. Der für die Gewächse der gegenwärtigen Flora 
erwiesene mindere systematische Wert der Laubblätter gegenüber den 
Blüten und Früchten wird durch ein Vermeiden der aus diesen Umständen 
sich ergebenden Fehler nicht behoben. Nach den Merkmalen der Form 
und Nervatur einwandfrei erkennbare Blätter sind bei den Dikotyledonen 
selten, so daß der Hinweis auf ir Vorkommen die Sachlage nur un- 
wesentlich einschränken kann. 

Meine Zweifel an den üblichen Bestimmungen fossiler Laubblätter 
wurden besonders durch die für den Fossilium Catalogus verfaßten Werke 
über die den Rosaceen, Vitaceen und Cornaceen zugewiesenen Reste 


1 Den Wortlaut seiner 1840 veröffentlichten Darlegungen habe ich kürzlich mit- 
geteilt (1942a, S. 78). Der diagnostische Wert des Leitbündelverlaufes bei ein- 
zelnen Laubblättern kann selbst für die Gewächse der heutigen Flora nicht günstiger 
als zu den Zeiten RossmässLers beurteilt werden. 
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veranlaßt. In ihnen bestärkten mich viele Angaben einer von KRÂUSEL 
(1938, S. 9—103) veröffentlichten Schrift, die trotz des Fortschrittes 
der Methodik als ein Beispiel für die Unsicherheit der an derartige 
Fossilien geknüpften Schlüsse zu gelten hat. Die nur von botanischen 
Gründen bewegte Kritik wurde von verschiedenen Paläontologen unsach- 
lich beantwortet. Dagegen hat sich der Angiospermen-Systematiker 
SUESSENGUTH (1942, S. 21—32) bemüht, den systematischen Wert der 
fossilen Laubblätter ohne Vorurteil zu prüfen und ist meiner Ansicht 
mit etwa den gleichen Gründen beigetreten. 

Aus der botanischen Zugehörigkeit der im Tertiär Mitteleuropas 
gefundenen Früchte und Samen können weitere Beweise für die Unzu- 
länglichkeit der Bestimmungen fossiler Laubblätter abgeleitet werden. 
Manche Schichten des Gebietes führen eine Fülle von Fruchtresten der 
Mastixioideen und Symplocaceen. Obwohl sie an vielen Stellen Blatt- 
fossilien lieferten, enthält das Schrifttum keine Angaben über Mastixia- 
ähnliche Formen und die Zahl der auf Symplocos bezogenen Reste ist 
im Vergleich zu dem Umfang der Fruthtfunde sehr gering. Offenbar 
wurden die Blätter der erwähnten Gattungen nicht erkannt und mit 
Gewächsen anderer Zugehörigkeit vereinigt. Eine weitere Schwierig- 
keit für die Bestimmung der Blattfossilien erweisen Frucht- und Samen- 
reste, deren Merkmale das Vorkommen ausgestorbener Gattungen an- 
zeigen. Über die Beschaffenheit ihrer Vegetationsorgane ist kein un- 
mittelbarer Aufschluß zu erwarten. In der heutigen Flora sind die Blätter 
nahestehender Gattungen entweder + ähnlich oder so erheblich ver- 
schieden, daß sie keine Verwandtschaft zwischen den Stammpflanzen 
vermuten lassen. Demnach können die Blätter der erloschenen Formen 
durch die üblichen Vergleiche nicht erkannt werden. Mit Rücksicht auf 
die Verhältnisse bei den heutigen Gewächsen ist auch das Verfahren 
abwegig, die von den Blättern einer lebenden Art + verschiedenen 
Fundstücke als Reste einer ihr verwandten ausgestorbenen Gattung 
zu beschreiben. 

Für den älteren Abschnitt des mitteleuropäischen Tertiärs ergab 
sich aus der Zugehörigkeit der Frucht- und Samenfossilien eine noch vor 
wenigen Jahren unbekannte eigentümliche Pflanzengemeinschaft. Als be- 
zeichnende Formen müssen die Reste von Mastixia und der ihr verwandten 
erloschenen Gattungen gelten. Der nach den Frucht- und Samenfossilien 
bestimmte Bestand der Mastixioideenflora steht im Gegensatz zu der 
aus den Blattresten erschlossenen Beschaffenheit der Pflanzenwelt dieser 
Zeit. Über die Ursachen des Mißverhältnisses kann ein gemeinsames 
Vorkommen ihrer Reste unterrichten, da alsdann die sicher bestimmbaren 
Früchte und Samen einen Hinweis auf die Zugehörigkeit der Blätter 
erteilen. Diese Möglichkeit ist durch Funde ungewöhnlich gut erhaltener 
Blätter an einer durch das massenhafte Vorkommen von Frucht- und 
Samenresten bekannten Örtlichkeit in der sächsischen Oberlausitz 
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gegeben. Sie sind geeignet, die Richtigkeit der gegen die ‚Bestimmungen‘ 
der Abdrücke geäußerten Zweifel unmittelbar zu beweisen. Ihr Feinbau 
gestattet ferner ein Urteil über den Wert der in neuerer Zeit als wichtigstes 
Hilfsmittel für die Diagnose fossiler Laubblätter empfohlenen kutikular- 
analytischen Methode. 


I. Der Fundort und seine Flora. 


Das erwähnte Massenvorkommen von Resten der Mastixioideen- 
flora ist aus den am Hasenberg bei Wiesa unweit Kamenz aufgeschlossenen 
Braunkohlenschichten bekannt. Die Früchte und Samen finden sich 
besonders in den tonigen Sanden dieser Ablagerung!. Nach diesen 
Fossilien konnten Laubgewächse aus folgenden Familien bestimmt 
werden: 


Myricaceen. Von den als Myrica Suppanii bekannten glatten, etwa kugeligen 
Steinkernen fanden sich mehrere Reste. Ein wesentlich größeres, senkrecht zur 
Dehiszenzebene abgeflachtes Fossil mit wulstiger Skulptur wurde als M yrica Stoppii 
beschrieben. Die Zugehörigkeit der Fossilien ergibt sich besonders aus der zwei- 
klappigen Dehiszenz des Endokarps und der Plazentation des einzigen Samens. 

Juglandaceen. Die mit dem Namen Carya Hauffei belegten Fruchtreste sind 
aquatica-ähnlich, unterscheiden sich aber von der heutigen Art durch die kleineren 
Lakunen in der dicken Wand. Andere Fossilien teilen den Bauplan und die Zell- 
struktur des Hngelhardtia-Perikarps. Sie besitzen im Gegensatz zu den Früchten 
der heutigen Arten bis zur Basis freie primäre Scheidewände. Die als Engelhardtia 
nucifera bestimmte Form dürfte in Wiesa häufiger vorkommen, wurde aber offenbar 
übersehen. 


Polygonaceen. Mehrere kleine Früchte erhielten den Namen Polygonum lepori- 
montanum. Ihre Herkunft von Polygonum hat sich besonders aus der dreispaltigen 
Dehiszenz der Spitze des Perikarps und der Plazentation des einzigen Samens 
ergeben; auch die Testa zeigt den für die Gattung bezeichnenden Bau. 

Nymphaeaceen. Von der verbreiteten Samenform Brasenia victoria fand sich 
nur ein Rest. Die aus den äußeren Merkmalen erschlossene Zugehörigkeit konnte 
durch die Zellstruktur der Testa bestätigt werden. 


Magnoliaceen. Einige Fossilien entsprechen den glattschaligen Samen der 
Magnolia sinuata. Ihre Herkunft von Magnolia ergibt sich aus der zweiklappigen 
Dehiszenz der bezeichnend gebauten Sklerotesta. 

Lauraceen. Die zu Laurocarpum rhenanum gestellten Reste sind nicht näher 
bestimmbar, da mit ähnlichen Bechern versehene große Früchte bei mehreren 
Gattungen vorkommen. Durch die eigentümliche Beschaffenheit werden sie aber 
als sichere Fossilien der Familie bezeichnet. 

Rosaceen. Von Prunus fand sich nur ein Steinkern, der den Resten der miozänen 
Form P. Langsdorfii ähnlich erscheint. Die Zugehörigkeit ergibt sich aus der 
klappigen Dehiszenz und dem Verlauf des zur Plazenta führenden Leitbündels in 
der breiten Ventralseite des Endokarps. Ein anderes Fossil teilt den Bau der Rubus- 


Steinkerne und wurde als R. laticostatus beschrieben. 


1 Das sie bedeckende Flözchen unreiner Braunkohle hat nur wenige Reste 
geliefert. Die in einer benachbarten Grube anstehende Kohle enthält mehrere 
Formen. Sie sind bis auf die als Myrica wiesaensis beschriebenen Steinkerne auch 
aus den Sanden des Hasenberges bekannt. 
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Rutaceen. Mehrfach fanden sich Samenreste der als Phellodendron lusaticum 
bezeichneten Form. Ihre Herkunft von Phellodendron wird durch die klappige 
Dehiszenz und den Feinbau der mit feinen Grübchen versehenen Testa belegt. 

i - Die als Sapium germanicum beschriebenen Samen sind nicht 
selten. Durch ihre Merkmale wird die Möglichkeit nicht ausgeschlossen, daß sie 
von einer mit Sapium verwandten Gattung der Hippomaneen stammen. 

Vitaceen. Von der verbreiteten Art Vitis teutonica sind nur wenige Samenreste 
bekannt. Wesentlich häufiger fanden sich die mit dem Namen Tetrastigma Chandleri 
belegten größeren Fossilien. Die Herkunft beider Formen von Rebengewächsen 
ist nach dem Bau und der eigentümlichen Dehiszenz ihrer Sklerotesta nicht 
zweifelhaft. 

Cornaceen. Mehrere ein- oder zweifächerige Steinkerne gehören zu der ver- 
breiteten Nyssa disseminata. Sie werden besonders durch die auf das obere Drittel 
der Dorsalseite beschränkte Keimklappe als Nyssa-Reste bezeichnet. Die wichtig- 
sten und häufigsten Fossilien des Vorkommens stammen von Mastixioideen. Bei 
sämtlichen Formen dieser Herkunft ist das Endokarp an der Dorsalseite in das 
Fach eingefaltet und mit einer seiner gesamten Länge folgenden Keimklappe ver- 
sehen. Zahllose Steinkerne der Mastixia pistacina belegen des Auftreten der einzigen 
Mastixioideen-Gattung der gegenwärtigen Flora. Die übrigen Funde gehören zu 
Resten von vier erloschenen Formen, deren Verwandtschaft mit Mastixia auch durch 
den Feinbau bewiesen wird. Besonders häufig sind die gewöhnlich zweifächerigen 
Fossilien der Ganitrocera torulosa. Äußerlich Nyssa-ähnlich erscheinen die Stein- 
kerne der Retinomastixia Schultei; ihr Endokarp enthält große Sekretgänge mit 
harzartigem Inhalt. Von Tectocarya lusatica fanden sich viele Früchte und freie 
Steinkerne. Diese verbreitete Form zeigt erhebliche Unterschiede gegenüber den 
Früchten der heutigen und fossilen Mastixien, teilt aber die als wesentlich erwähnten 
Merkmale ihres Baues. Seltene Mastixioideen-Reste des Vorkommens sind die 
großen Steinkerne der Xylomastixia lusatica. 

Symplocacen. Die Frucht- und Steinkernfossilien mehrerer Vertreter dieser 
Familie finden sich zwar in großer Menge, sind aber etwas seitener als die von den 
Mastixioideen hinterlassenen Reste. Sie werden durch den ihrer Längsachse folgen- 
den Leitbündelkanal und die an der Spitze in einer Grube liegenden Keimporen 
der Fächer gekennzeichnet; weitere Merkmale bietet der Bau der Testa. Zu der 
einzigen Gattung der gegenwärtigen Flora gehören mindestens vier Steinkern- 
formen. Besonders häufig sind die zum Teil sehr ähnlichen Reste von Symplocos 
Gothanii und S.jugata. Flügelartige Rippen besitzen die großen Steinkerne der 
Symplocos wiesaensis. Von Symplocos Poppeana fanden sich nur wenige Reste. 
Häufig sind die Früchte der als Sphenotheca beschriebenen erloschenen Gattung. 
Ihre an vielen Stellen mit den Resten der Mastixioideen gefundene Art Spheno- 
theca incurva unterscheidet sich von Symplocos besonders durch den hufeisen- 
förmigen Querschnitt der gewöhnlich zweisamigen Fächer. Nach den sonstigen 
Merkmalen und dem Feinbau der Testa kann an der nahen Verwandtschaft mit 
Symplocos nicht gezweifelt werden. Die auf S. 136/137 erwähnten Neufunde ver- 
mehren die Zahl der Symplocaceen-Fossilien des Vorkommens durch die Reste 
von zwei weiteren erloschenen Gattungen. 

Styracaceen. Nur ein Steinkern gehört zu Styrax und zeigt die Beschaffenheit 
der als 8. obovatum bekannten verbreiteten Form. Seine Herkunft von dieser 
Gattung ergibt sich aus dem Bau des Endokarps und der Zellstruktur. 


Die überwiegende Mehrzahl der Funde verteilt sich auf die Mastixio- 
ideen und Symplocaceen. Reste des Laurocarpum rhenanum und der 
Tetrastigma Chandleri sind zwar häufig, verschwinden aber gegenüber 
der Menge ihrer Fossilien. Die übrigen Formen finden sich in geringerer 
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Zahl. Nur gelegentlich werden Reste von Myrica, Carya, Engelhardtia, 
Polygonum, Phellodendron, Vitis und Nyssa aufgesammelt. Brasenia, 
Prunus, Rubus und Styrax sind nur nach einzelnen Funden bekannt. 
Das Mengenverhältnis der erwähnten Fossilien ist nicht durch Zahlen- 
angaben zu belegen, da in den letzten Jahren lediglich nach seltenen oder 
neuen Formen gesucht wurde und die häufigen Reste nicht mehr in 
meine Hände gelangten. Zahlreiche Früchte von mindestens zwei Spar- 
ganium-Arten und ein winziger Potamogeton- Steinkern belegen das Vor- 
kommen der Monokotyledonen. Als wichtigste Koniferenreste sind zwei 
Keteleeria-Zapfenformen zu nennen. Von den pilzlichen Fossilien wurden 
nur die kohligen Perithezien mehrerer Pyrenomyzeten untersucht; sie 
gehören in die Verwandtschaft von Rosellinia und Trematosphaeria. Etwa 
10 Frucht- und Samensorten sind noch zu deuten. Unter ihnen befinden 
sich aber nur drei häufige Formen. Das Schrifttum über die pflanzlichen 
Fossilien des bemerkenswerten Vorkommens habe ich in einer für die 
zahlreichen Sammler bestimmten Schrift nachgewiesen (1940, S. 31). 
Während der Jahre 1941 und 1942 sind zwei Beiträge zur Kenntnis 
wichtiger Neufunde erschienen. Die gesamten Belegstücke werden im 
Staatlichen Museum für Mineralogie und Geologie zu Dresden aufbewahrt. 

Die Herkunft der erwähnten Frucht- und Samenreste konnte nicht 
nur mit Hilfe der morphologischen Merkmale bestimmt werden. Viel- 
mehr hat die gute Erhaltung der Gewebe eine naeh den Grundsätzen 
der vergleichenden Histologie betriebene Analyse ihres Feinbaues er- 
möglicht. Auf die Fossilien sind also die bei der Bestimmung entsprechen- 
der Teile heutiger Gewächse gebräuchlichen Verfahren angewandt 
worden. Einer derartigen Bearbeitung können nur körperlich erhaltene 
inkohlte Fossilien unterliegen. Viele Angaben des Schrifttums beziehen 
sich auf Abdrücke von Früchten oder Samen, die nur selten die für ihre 
Zugehörigkeit belangvollen Einzelheiten erhalten zeigen und keinen Ein- 
blick in den inneren Bau gestatten. Der geringe botanische Wert mancher 
Fundstücke dieser Gruppe wird im Gegensatz zu den Resten der Laub- 
blätter nicht durch das Fehlen der für die Systematik wichtigen Merkmale 
an den sie liefernden Organen verursacht, sondern ist lediglich durch 
den gegenwärtigen Zustand bedingt!. Mein unter dem Titel Index 

1 Häufig erfolgt ein Hinweis auf Konvergenzen unter den Früchten. Derartige 
Formen sind aber seltener als bei den Laubblättern und können durch eine genaue 
Analyse getrennt werden. Für diesen Zweck lassen sich auch bei den Fossilien 
neben den durch die Karpelle und ihre Innervation gegebenen Merkmalen besonders 
die Dehiszenz und Plazentation auswerten. Häufiger sind Konvergenzen bei 
Samen, da ihre Morphologie bei übereinstimmender Zahl von der Gestalt des 
Faches und dem Stand der Anlagen bestimmt wird. Ein bemerkenswertes Beispiel 
für diese Konvergenz bieten die nierenförmigen Samen mancher Epipremnum- 
Arten, einiger Leguminosen, der Malvacee Kitaibelia vitifolia WiLLDENOW und des 
im Tertiär Europas verbreiteten, noch ungedeuteten Carpolithus reniculus (Lupwıe) 
KIRCHHEIMER. Lediglich die Zellstruktur der Testa läßt wesentliche Unterschiede 
zwischen diesen Formen erkennen. 
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iconum fructuum et seminum angiospermarum erscheinendes Werk soll 
die auf Frucht- oder Samenfossilien der Laubgewächse bezüglichen An- 
gaben des Schrifttums einer durch viele Vergleiche gestützten Kritik 
unterziehen. 

II. Die Blattreste. 

Die Frucht- und Samenfossilien des Vorkommens werden seit 1934 
beachtet. Reste von Blättern hat man erst während des Jahres 1941 in 
ihren Fundschichten entdeckt. Sie sind besonders durch die Erhaltung 
der Substanz aufgefallen. Gewöhnlich häufen sich die Blätter in manchen 
Lagen eines feinkörnigen Sandes. Nicht selten kommen bis zu vier 
Spreiten auf einen Millimeter ihrer Höhe. Diese Blätterpakete führen 
besonders die kleinen Frucht- und Samenformen. Häufig sind Symplocos- 
Steinkerne, Reste des Laurocarpum rhenanum und die Tetrastigma- 
Samen. Von den größeren Fossilien finden sich an manchen Stellen 
flachgedrückte Mastixia-Steinkerne und die Früchte der Tectocarya 
lusatica. Mit den Blätterlagen wechseln Schichten braunen Sandes oder 
eines sandigen Tones, in denen sich die Früchte der Mastixioideen häufen. 
Auch bei anderen Vorkommen sind die nach Gewicht und Größe ähn- 
lichen pflanzlichen Reste auf bestimmte Schichten verteilt. Der Aufbau der 
fossilführenden Ablagerung von Wiesa liefert durch den vielfachen Wechsel 
von Sand und Ton einen Beweis für die Entstehung innerhalb kurzer Zeit. 

Die Blätter sind zum größten Teil vollständig erhalten, wurden aber 
bei der Entnahme aus dem Sand und durch das Trocknen der Substanz 
zum Teil stark beschädigt. Sie besitzen im bergfeuchten Zustand gewöhn- 
lich eine fast schwarze oder dunkelbraune Farbe. Das grünliche Aus- 
sehen einiger Fundstücke dürfte durch Reste des Chlorophylis bedingt 
sein!. Die lediglich mit Wasser gereinigten Blätter lassen nur wenige 
Anzeichen der Nervatur erkennen, so daß ihre inkohlte Substanz auf- 
gehellt werden mußte. Nach verschiedenen Versuchen hat sich für diesen 
Zweck das Wasserstoffsuperoxyd in der Form des Merckschen Perhydrols 
als besonders geeignet erwiesen?. Die vorsichtig aus dem Sand gelösten 
Blätter werden in diese Flüssigkeit eingelegt und bis zur gelbbraunen 
Farbe gebleicht. Sie sind alsdann + durchscheinend und zeigen selbst 
die feinsten Einzelheiten der Nervatur. Diese Blätter werden ausge- 
waschen, auf Glasplatten getrocknet, mit Glyzeringelatine übergossen 
und durch ihrer Größe angemessene Deckgläschen geschützt. Das Ver- 
fahren lieferte ungewöhnlich schöne Präparate, deren Aussehen herbst- 
lichem Laub entspricht. Um ihre Dauer zu gewährleisten, wurden die 

1 Spuren dieses Farbstoffes haben WEIGELT und Noack (1931, S. 87—96) in 
grünlichen Blättern aus der eozänen Braunkohle Mitteldeutschlands nachgewiesen. 

2 Perhydrol ist ein wenig gebräuchliches Mazerationsmittel für fossile Objekte. 
Kısser (1931, S. 304/305 und 315) hat seine Wirkung auf verschiedene Gewebe 
heutiger Pflanzen geprüft. Die Abgabe des bleichenden Sauerstoffes wird durch 


die an den Blättern haftenden Tonteilchen ausgelöst, so daß sich in den meisten 
Fällen ein Alkalisieren der Flüssigkeit mit Ammoniak erübrigte. 
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randlichen Teile des Einschlußmittels mit Kaliumbichromat gehärtet 
(vgl. JuRAsKY 1931, S.339). Die Blatter bleichten innerhalb verschie- 
dener Zeit bis zum gewünschten Grade; eine besonders lange, mehr- 
tägige Einwirkung des Perhydrols erforderten manche Reste des Sym- 
plocos-Typus. Bei den meisten Fossilien ist die Epidermis erhalten. Viele 
Einzelheiten ihrer Zellstruktur zeigten sich im durchfallenden Licht. 
Eine weitere Mazeration der Blätter nach dem üblichen Verfahren lieferte 
Präparate der Kutikula; ihre Struktur wurde durch Anfärben mit 
Sudan III verdeutlicht. Von mehreren Blättern hergestellte Schnitte 
gaben keinen Aufschluß über den Bau des Mesophylis. Die Leitbündel 
erwiesen sich selbst in den Blattstielen als obliteriert und gewöhnlich 
völlig zerstört. Nur an den Wänden der Endtracheiden der feinsten 
Nerven erkennt man mitunter gewisse Strukturen, die aber keinen Wert 
für den Anschluß der Fossilien besitzen. Bei den mit Symplocos ver- 
glichenen Fundstücken konnte der aus dem Flächenbild der Epidermis 
erschlossene Bau der Spaltöffnungsapparate durch eine Untersuchung 
von Blattquerschnitten bestätigt werden. 

Blattreste der gleichen Beschaffenheit sind selten und wurden nur gelegentlich 
für die Zukunft erhalten. Die mit vielen Frucht- und Samenresten im Pliozän des 
Untermaintales gefundenen durchscheinenden Blätter lieferten keine schöneren 
Präparate. Der 1927 verstorbene P. MENZEL hat Blattreste aus dem Altertiär 
von Helmstedt und eines Vorkommens der Niederlausitz freigelegt. Sie wurden 
mit Kanadabalsam auf Glasplatten befestigt oder in Formalinglyzerin eingeschlossen. 
Über die botanische Zugehörigkeit seiner im Braunkohlenmuseum zu Senftenberg 
befindlichen etwa 1000 Präparate fehlen nähere Angaben. Ein Teil der vor dem 
Einschluß mazerierten Blätter hat durch das Altern des Mediums erheblich 
gelitten. Die erwähnten Fossilien aus dem jüngsten Tertiär bedurften nach ENGEL- 
HARDT und KINKELIN (1908, S. 156—158) keines Bleichens und konnten zwischen 
Glasplatten in Glyzerin aufbewahrt werden. MÂDLER (1939, S. 5/6) hat die Blätter 
in Glyzeringelatine umgebettet und mit Zelluloid eingedeckt. Die auf Lackfilme 
übertragenen Blattreste aus der eozänen Braunkohle Mitteldeutschlands bieten 
ein wesentlich schlechteres Aussehen als die vorliegenden Fossilien. 

Die Mehrzahl der Präparate hat Herr A. HOEHNE-Kaménz mit großer Sorgfalt 
angefertigt. Auch den Herren W. HAENTzscHEL-Dresden und F. Rackow-Dresden 
verdanke ich viele brauchbare Stücke. Herr R. Haurre-Kamenz hat eine große 
Zahl von Blättern für eigene Mazerationsversuche und die histologische Analyse 
überlassen. Sämtliche abgebildeten Belegstücke befinden sich im Staatlichen Museum 
für Mineralogie und Geologie zu Dresden ; auf sie verweisen die mit dem Buchstaben W 
verbundenen Nummern 1—39. Die Auswahl der Abbildungen verfolgt lediglich 
einen belehrenden Zweck und hat viele vollständige Reste nicht berücksichtigen 
können. Ihr Druck wurde durch eine geldliche Beihilfe der Gemeinde Wiesa 
ermöglicht. 

Die botanische Zugehörigkeit. 

Die gute Erhaltung von feinsten Einzelheiten der Skulptur bei vielen 
Frucht- und Samenresten des Vorkommens gestattet den Schluß, daß 
sie in der Nachbarschaft des einstigen Standortes ihrer Stammpflanzen 
abgelagert worden sind. Einen weiteren Beweis gegen: die früher ver- 
mutete Herkunft der Fossilien aus einem zerstörten Braunkohlenflöz 


Planta Bd. 33. 7 
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liefern die mit ihnen gefundenen vollständigen Blätter. Ihr gemeinsames 
Auftreten läßt vermuten, daß zumindest ein Teil des Laubes von den 
durch Frucht- oder Samenreste belegten Gattungen stammt. Demnach 
können die Formen bekannter Zugehörigkeit als Grundlage für den Ver- 
such einer Bestimmung der Blätter dienen. 

Die Reste von Wiesa wurden nach Art der Blätter heutiger Gewächse 
untersucht; lediglich der Bau des Mesophylis und der Leitbündel ist 
keiner Analyse zugänglich. An den durch die Mazeration gewonnenen 
Kutikeln erkennt man häufig nur einen Teil der für die Epidermis be- 
zeichnenden Strukturen. Ihr nicht immer gleiches Aussehen veranlaßt 
die Bemerkung, daß meine Angaben den Feinbau der Epidermis betreffen 
und lediglich die Abbildungen nach Präparaten der bei Blattresten 
anderer Vorkommen gewöhnlich allein erhaltenen Kutikula hergestellt 
sind. Die Fossilien wurden mit den Blättern der für Wiesa durch Frucht- 
oder Samenreste belegten Gattungen und ähnlichen Formen anderer Zu- 
gehörigkeit verglichen; für diesen Zweck dienten besonders ihr Leit- 
bündelverlauf und die Epidermisstruktur!. 

Über die wenigen Monokotyledonen-Blätter und einige nach der Kutikular- 
struktur von Keteleeria verschiedene Pinaceen-Nadeln wird in einer besonderen 
Schrift berichtet. An fast allen Laubblättern haften die schildförmigen Thalli 
einer Alge aus der Familie der Trentepohliaceen. Durch die Beschaffenheit der 
Zoosporangien und Gametangien wird ihre Herkunft von Phycopeltis belegt. Diesen 
wichtigen Fossilien entsprechende Luftalgen finden sich heute besonders auf den 
lederigen Blättern der Gewächse des immergrünen Regenwaldes der Tropen. Sie 
ähneln den Fruchtkörpern mancher Microthyriaceen, so daß der Phycopeltis- 
Algenbewuchs von Laubblattresten aus dem Tertiär oder die bei der Mazeration 
der Braunkohlen gewonnenen Thalli mit ihnen verwechselt wurden. Sichere Fossilien 
dieser Pilze sind zwar ebenfalls bekannt, dürften aber in Wiesa nicht vorkommen ?. 
Jedoch liefern gut erhaltene Reste anderer Zugehörigkeit einen nicht unwichtigen 
Beitrag zur Kenntnis der Blattpilze des älteren Tertiärs. 


Sämtliche Reste stammen von ganzrandigen Blättern, die + ellip- 
tische bis lanzettliche Gestalt und häufig auffallende Träufelspitzen 
besitzen. Der größte Teil der Fossilien gehört zu zwei Formenkreisen 
mit mehreren, nur wenig verschiedenen ‚‚Arten‘‘. Am häufigsten fanden 


1 Herr K. SUESSENGUTH hat einen großen Teil der benötigten Laubblätter 
heutiger Gewächse aus den Beständen des Staatsherbars zu München überlassen. 
Die Angaben des Schrifttums über den Bau der Vegetationsorgane der betreffenden 
Gattungen sind für den Vergleich mit den Fossilien unzureichend und mußten 
durch zahlreiche eigene Analysen ergänzt werden. 

2 Derartige Fruchtkörper wurden nach Epwarps (1935, S. 453) in einem Fall 
als vielzellige Haare gedeutet. Auch unter den von Hunger (1938, S. 96—99) bei 
der Mazeration der eozänen Braunkohle Mitteldeutschlands gewonnenen ,,Schild- 
haaren“ befinden sich der Herkunft von Pilzen verdächtige Gebilde. Besonders ist 
auf ihre große Widerstandsfähigkeit und die Beschaffenheit des durch die Abb. 2 
veranschaulichten Mikrofossils zu verweisen. Die Ähnlichkeit wird durch den Um- 
stand bedingt, daß die strahligen Hyphen der Microthyriaceen-Perithezien nicht 
oder nur wenig septiert sein können und auch die schildfürmigen Deckhaare 
mancher Laubblätter aus ein- oder mehrzelligen Strahlen bestehen. 
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sich die Blätter des Mastixia-Typus. Von den 249 für die nähere Unter- 
suchung ausgewählten Präparaten zeigen 164 Reste seine Merkmale. Der 
Symplocos-Typus ist durch 52 Blätter vertreten. Im weiten Abstand 
folgen die Reste des Litsea-Typus mit 9 Präparaten. Nur zwei Blatt- 
fossilien erwiesen sich als Engelhardtia-ähnlich. Die übrigen 22 Fund- 
stücke konnten diesen vier Typen nicht eingeordnet werden. Den nach 
Frucht- oder Samenresten für Wiesa nachgewiesenen Gattungen Myrica, 
Carya, Polygonum, Brasenia, Magnolia, Prunus, Rubus, Phellodendron, 
, Sapium, Tetrastigma, Vitis, Nyssa und Styrax entsprechende Blätter 
fehlen unter dem vorliegenden Material. Sie konnten durch den Vergleich 
der unbestimmten Reste mit dem Laub einer großen Zahl heutiger Arten 
aus diesen Gattungen nicht festgestellt werden. Von den im früheren 
Schrifttum behandelten Blattresten sind besonders die Fossilien mit 
bekannter Kutikularstruktur berücksichtigt. Ferner wird eine Anzahl 
der auf Fruchtfossilien des gleichen Fundortes bezogenen Blattformen 
erwähnt. Der größte Teil der den vorliegenden Blättern ähnlichen Ab- 
drücke anderer Vorkommen ist für den Vergleich wertlos, da die Merkmale 
dieser Fossilien die Herkunft von den betreffenden Gattungen nicht 
beweisen können. 


1. Engelhardtia-Typus (Abb. 1 und 2; W. 1). 

Zu dieser Form gehören zwei Reste von lederigen ganzrandigen 
Blättchen, deren Nerven auf der Unterseite hervortreten. Das größere 
Fundstück ist 3,2 cm lang, zur beschädigten Basis verschmälert, seine 
Spreite unvollständig und ohne Spitze erhalten; die Breite des ganzen 
Blattes dürfte 3 cm übertroffen haben. Der andere Rest stammt von 
einem kleineren, nur 1,8cm breiten Blättchen. Beide Fossilien zeigen einen 
kräftigen, fast geraden Primärnerven, der sich in den erhaltenen Teilen 
kaum verjüngt. Die dünnen Sekundärnerven entspringen genähert oder 
+ entfernt unter Winkeln von 70—80°, verlaufen zunächst fast gerade, 
etwa parallel, und sind nur im letzten Drittel schwach aufwärts gebogen. 
Sie gabeln sich zum Teil in erheblichem Abstand vom Rande; ihre 
schlingenbildenden Äste divergieren unter etwa rechten Winkeln und 
bilden flache, etwas hervortretende Bogen. Die Zahl der Sekundärnerven 
ist nicht bestimmbar, dürfte aber nur gering gewesen sein. In fast allen 
Sekundärsegmenten finden sich Zwischennerven. Sie erscheinen zum 
Teil nicht wesentlich schwächer als die Sekundärnerven, verlaufen ihnen 
parallel bis zu den Bogen oder verbinden sich mit den Tertiärnerven. 
Diese sind spärlich, zeigen am Primärnerven spitze Ausgangswinkel, 
verlassen die Sekundärnerven beiderseits unter etwa 90°, verlaufen 
gabelspaltig und vereinigen sich zu länglichen oder vieleckigen Maschen 
verschiedener Größe, in denen die kräftigen Nervillen ein Netzwerk bilden. 

Beide Epidermen sind mit einer dünnen, gegenüber der Mazeration 
nur wenig widerstandsfähigen glatten Kutikula versehen. Die Oberseite 

7* 
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zeigt in der Aufsicht vieleckige, häufig etwas gestreckte 10—35 u große 
Zellen; ihre Wände sind dünn und nicht selten etwas gebogen. Spalt- 
öffnungen, Ansatzstellen von Haaren oder sonstige Gebilde besonderer 
Art wurden nicht gefunden. Die sehr schwach kutinisierte Epidermis 
der Unterseite besteht aus etwas größeren Zellen mit mehr gebogenen 
Antiklinalwänden. Ihre zahlreichen Stomata sind sehr schlecht erhalten 





Abb. 1. Engelhardtia-Typus. a Spreitenreste (natürl. Größe). b Leitbündelverlauf in der 

Blattmitte; man erkennt einen Sekundärnerven und schwächere Zwischennerven; die 

Tertiärnerven sind spärlich (8mal vergrößert). ce Gabelig aufgeteilter Sekundärnerv (8mal 
vergr.). d Einzelliges Haar auf der Blattunterseite (50 mal vergr.). 


und lassen zum Teil lediglich den regellos gelagerten, von der verdickten 
Innenwand der Schließzellen umgebenen Spalt erkennen. Die nicht ein- 
gesenkten Schließzellenpaare besitzen bei einer Größe von 20—28 u breit- 
elliptische oder fast kreisrunde Gestalt und grenzen an 5—7 gewöhnliche 
Epidermiszellen. Zwischen den Stomata haften 80—200 u lange, bis 
20 u dicke spitze Haare, die einzellig und mit kräftiger glatter Membran 
versehen sind. Ihren verbreiterten Ansatzstellen entsprechen auf der 
Kutikula kreisförmige verdickte Narben von 10—20 u Durchmesser. 
Um diese Gebilde liegen 5—8 längliche, gegen sie verschmälerte Zellen. 
Der größte Teil der Haare ist abgefallen, so daß an vielen Stellen der 
Spreite lediglich die Narben auf ihr Vorkommen hinweisen. Die Rand- 
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zellen der Blätter sind schlecht erhalten, dürften aber keine Besonder- 
heiten gezeigt haben. 

Von den nach Frucht- oder Samenresten für Wiesa festgestellten 
Formen besitzt nur die Juglandaceen-Gattung Engelhardtia vergleich- 
bare Blätter. Die Fiedern mehrerer Arten der gegenwärtigen Flora 
Südasiens vereinigen die wesentlichen Merkmale der Fossilien. Ganz- 
randige Blättchen ähnlicher Beschaffenheit entwickeln manche Pflanzen 
der im indomalayischen Gebiet verbreiteten Engelhardtia spicata BLume, 
besonders die unter dem Synonym E. Roxburghiana LinpLey bekannte 





a } b 


x 

Abb. 2. Engelhardtia-Typus. a Obere Kutikula (225 mal vergr.). b Untere, schlecht erhaltene 

Kutikula; man erkennt die Spaltöffnungen und bei x von den Haaren hinterlassene rund- 
liche Narben (225mal vergr.). 


Form des Schrifttums. Sie teilen mit den Fossilien den Verlauf der 
spärlichen, zum Teil gegabelten Sekundärnerven, das Auftreten zahl- 
reicher Zwischennerven und die Beschaffenheit der Tertiärnerven. Auch 
der Feinbau ihrer Epidermis ist vergleichbar. Die Schließzellenpaare 
dieser Art und der anderen Vertreter der Gattung liegen in der Höhe 
der angrenzenden, nicht besonders ausgebildeten Epidermiszellen. Ein- 
zellige Haare finden sich bei Engelhardtia spicata auf der Unterseite der 
Blättchen. Die von SOLEREDER (1899, S. 881) erwähnten schildförmigen 
Drüsenhaare habe ich nicht immer festgestellt; sie sind häufig sehr hin- 
fällig und hinterlassen Narben, die den Ansatzstellen der einzelligen 
Haare gleichen!. Bei Engelhardtia spicata und an der Epidermis der 
Fossilien fehlen die von vielen Juglandaceen als Büschelhaare bekannten 
Trichome. Soweit ein Urteil möglich ist, entspricht die Zellstruktur der 


1 Das Vorkommen schildförmiger Drüsen ist für die Epidermis der Früchte 
mehrerer Engelhardtia-Arten der gegenwärtigen Flora zu erwähnen. REID und 
CHANDLER (1926, S. 88 und 90) haben entsprechende Gebilde an Fruchtfossilien 
aus dem Oligozän der Insel Wight gefunden. 
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Epidermis der vorliegenden Blattreste dem Feinbau dieser heutigen Art. 
Die Herkunft der Fossilien von Teilblättchen wird durch die erhaltenen 
Merkmale nicht bewiesen. Keinesfalls alle Engelhardtia-Fiedern besitzen 
eine ungleiche Basis. Bei den gesägten, gekerbten oder ganzrandigen 
Blättchen der auf den Philippinen heimischen Engelhardtia parvifolia 
C. DE CANDOLLE ist sie häufig fast symmetrisch entwickelt. Die Be- 
schaffenheit des Grundes erteilt also keinen Hinweis auf die Zugehörig- 
keit derartiger Fossilien. 

Nach diesen Befunden ist die Herkunft der erwähnten Reste von 
Engelhardtia-Blättchen sehr wahrscheinlich. Sie kann nicht als sicher 
gelten, da ihnen und den Fiedern der heutigen Arten bezeichnende 
Merkmale der Zellstruktur fehlen und eine ähnliche Nervatur auch bei 
Gattungen aus anderen Familien vorkommt. Solche Formen ergeben 
sich z. B. bei der Durchsicht der in einem größeren Herbar vertretenen 
Leguminosen. Zu Engelhardtia wird eine Anzahl von tertiären Blatt- 
resten gestellt. Die als Teilblättchen gedeuteten Fossilien sind lediglich 
nach den Merkmalen der Form und Nervatur bestimmt. Fast sämtliche 
Angaben des Schrifttums beziehen sich auf Abdrücke mit gezähntem 
Rand. Von den Resten dieser Gruppe sind die durch v. ETTINGSHAUSEN 
(1869, S. 48/49) aus dem oberen Oligozän des Sudetengaues abgebildeten 
Blättchen bemerkenswert, da ihre Fundschichten unzweifelhafte Flügel- 
früchte der Gattung lieferten. Ein ganzrandiges Engelhardtia-Blättchen 
glaubt UNGER (1866, S.53) im Untermiozän Kroatiens festgestellt zu 
haben. Auch dieser den von Wiesa vorliegenden Fossilien nicht un- 
ähnliche Abdruck fand sich mit Fruchtresten; vergleichbare Blättchen 
soll die auf Java heimische heutige Art Engelhardtia rigida BLUME 
besitzen. Ob die erwähnten Fossilien zu der Gattung gehören, kann 
nach ihren Merkmalen nicht entschieden werden. Aus diesem Grunde 
erübrigt sich auch der Vergleich der auf Engelhardtia-Blättchen bezüg- 
lichen Angaben des neueren Schrifttums mit den wesentlich besser 
erhaltenen Fundstücken aus dem Alttertiär der Lausitz. 


2. Litsea-Typus (Abb. 3—5; W.2—5 und 39). 

Von den ganzrandigen lederigen Blättern dieser Form fanden sich 
neun zum Teil fast vollständige Reste. Sie sind gestreckt-elliptisch oder 
lanzettlich gestaltet, bis 7 cm lang und höchstens 2 cm breit. Ihre keil- 
förmige, nicht selten stark verjüngte Basis zeigt einen kräftigen, bis 
1,8 cm langen Stiel. Der obere Teil der gewöhnlich schmalen Spreite ist 
in eine schwach abgesetzte Träufelspitze ausgezogen; kleine Blätter sind 
häufig etwas gekrümmt. Zwischen den verschieden gestalteten, aber 
sämtlich mit unvollkommen spitzläufigen unteren Sekundärnerven ver- 
sehenen Resten vermitteln Übergänge. Die Nervatur tritt nur auf der 
Unterseite des Blattes hervor. Der Primärnerv ist kräftig, verjüngt sich 
in der Regel allmählich und durchläuft das Blatt bis zur Spitze. Das 
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Paar der unteren Sekundärnerven tritt an der Basis oder im unteren 
Viertel der Spreite genähert oder höchstens 1 cm entfernt unter Winkeln 
von 20—30° aus. Sie sind schwächer als der Primärnery, nicht selten 
ungleichmäßig entwickelt, steigen fast gerade oder schwach gebogen 
ungefähr parallel zum etwas verdickten Rand auf und verlaufen bis in 
die Spitze. Im oberen Teil der Spreite verlassen den Primärnerven beider- 
seits 4—7 kurze Sekundärnerven, die unter Winkeln von 50—70° ab- 
zweigen und sich vor dem Rande gabeln; ihre Äste divergieren meist 





Abb. 3. Litsea-Typus. Reste verschiedener Blätter (natürl. Größe). Die unteren, un- 

vollkommen spitzläufigen Sekundärnerven entspringen nicht in gleicher Entfernung von 

der Basis und sind nur bei dem durch das Teilbild c veranschaulichten Fossil fast gegen- 
ständig. Ein Teil der querläufigen Tertiärnerven ist gegabelt oder verästelt. 


spitzwinkelig und bilden sehr flache hervortretende Schlingen, in denen 
auch die unteren Sekundärnerven aufgehen. Die Tertiärnerven entspringen 
vom Primärnerven und an der Innenseite der basalen Sekundärnerven 
unter etwa rechten Winkeln, nach außen aber gewöhnlich spitzwinkelig. 
Sie sind durchgehend, querläufig, seltener gegabelt und bilden gestreckte 
Segmente. Das Netzwerk der schwach entwickelten Nervillen wird von 
den vieleckigen Maschen der feinsten Leitbündel ausgefüllt. Im unteren 
Teil des Blattes verläuft unmittelbar vor dem Rand ein feiner Nerv, der 
sich mit den äußeren Tertiärnerven bogig verbindet. Manche Blätter 
zeigen einen höheren, spitzwinkelig abzweigenden Sekundärnerven. Nicht 
selten verliert der Primärnerv oberhalb der Ausgangsstelle der unteren 
Sekundärnerven wesentlich an Stärke. Eigentliche Zwischennerven 
wurden in den großen, dreieckig gestalteten ersten Sekundärsegmenten 
nicht gefunden. 

Die Epidermis der Ober- und Unterseite zeigt eine nur schwach ent- 
wickelte glatte Kutikula. Bei stärkerer Mazeration wird die untere 











104 Franz Kircbheimer: 


Kutikula vollständig zerstört ; selbst an den lediglich gebleichten Blättern 
erweisen sich die Einzelheiten ihres Feinbaues als schlecht erhalten. Die 
Epidermis der Oberseite gleicht in der Aufsicht einem parenchymatischen 
Gewebe aus vieleckigen, 7—22 u großen Zellen mit kräftigen geraden 
Wänden. Über den Nerven sind sie ihrem Verlaufe folgend gestreckt 
und zeigen häufig etwas schiefe Querwände. Stomata, Ansatzstellen von 
Haaren oder sonstige Gebilde besonderer Art fehlen. Die unteren Epi- 
dermiszellen unterscheiden sich nicht wesentlich von den Elementen 








Abb. 4. Litsea-Typus. a Leitbündelverlau? in der Blattmitte; man erkennt die beiden 

unteren, in erheblichem Abstand entspringenden Sekundärnerven und querläufige Tertiär- 

nerven (8mal vergr.). b Der aufsteigende Sekundärnerv x vereinigt sich mit dem unteren 
Ast eines der oberen, kurzen Sekundärnerven (8mal vergr.). 


der Oberseite, besitzen aber zum Teil gebogene Wände. Der Bau der zahl- 
reichen, oft sehr genähert liegenden eingesenkten Stomata ist schwer zu 
erkennen, da die besonders schwach kutinisierten Wände ihrer Zellen 
an den meisten Stellen zerstört sind. Die Schließzellen werden von den 
schmalen lateralen Nebenzellen überdeckt; der Spalt zeigt keine gerichtete 
Lage zur Blattmitte. An die häufig durch den Schwund der trennenden 
Wände mit den Schließzellen verbunden erscheinenden Nebenzellen 
grenzen 4—6 gewöhnliche Epidermiszellen, die sie etwas überragen. 
Zwischen den Stomata liegen zahlreiche Haaransatzstellen. Diese 
Narben sind rundlich gestaltet und werden von 6—9 gegen sie etwas 
gestreckte schmalen Zellen umgeben. Der verdickte Rand zeigt beider- 
seits einen bis 300 u breiten Streifen aus viereckigen, + längsgestreckten 
Zellen mit häufig schiefen Querwänden. Im Mesophyll fanden sich 
keine sicheren Reste von Sekretzellen oder sonstigen Idioblasten!. Die 
bis auf die stärker kutinisierten Wände der Nachbarzellen der sämtlich 


1 Ob die durchscheinenden gelblichen Stellen im Inneren eines Blattes auf den 
Inhalt derartiger Zellen zurückgehen, läßt sich nicht entscheiden. 
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abgefallenen Haare schlecht erhaltenen Einzelheiten des Feinbaues der 
unteren Epidermis sind für die bildliche Wiedergabe nicht geeignet. 

Ähnliche Blätter mit drei hervortretenden Nerven finden sich bei 
Gattungen aus verschiedenen Familien. Neben vielen Melastomataceen 
sind besonders einige Arten von Cocculus, Ceanothus, Strychnos und 
Viburnum zu erwähnen. Im Schrifttum über die fossilen Pflanzenreste 
werden derartige Reste gewöhnlich zu den Lauraceen gestellt und auf 
Cinnamomum bezogen!. Von den für Wiesa durch Früchte oder Samen 
belegten Familien finden sich nur bei den Lauraceen vergleichbare 
Blätter. Auch nach den Merkmalen des Feinbaues ist die Herkunft der 
beschriebenen Reste von einer Gat- 
tung dieser Familie wahrscheinlich. 
Als Hinweis auf die Zugehörigkeit 
können die eingesenkten, von 
lateralen Nebenzellen begleiteten 
Schließzellen gelten. Stomata des 
gleichen Typus finden sich zwar 
auch bei mehreren Melastomataceen 
sowie Arten von Cocculus und 
Strychnos. Derartige Gewächse sind 
aber weder aus Wiesa bekannt 
noch in den sonstigen Tertiärablage- ab». 5. Litsea-Typus. Obere Kutikula 
rungen Mitteleuropas durch sichere sentent 
Frucht- oder Samenreste vertreten. 

Dreinervige Blätter besitzen unter den heutigen Lauraceen neben 
Cinnamomum besonders manche Arten von Cryptocarya, Lindera, Litsea 
und Neolitsea; sie können nur nach den Merkmalen der Nervatur nicht 
unterschieden werden. Die bis 3 cm langen Lauraceen-Früchte des Vor- 
kommens sind mit großen holzigen Bechern versehen. Von den erwähnten 
Gattungen dieser Familie entwickeln lediglich einige Litsea-Arten des 
indomalayischen Gebietes vergleichbare Früchte. So werden die bis 
3,2 cm langen eiförmigen Früchte der auf Borneo heimischen Litsea 
pentagona MERRILL von einer 2,5 cm breiten, über 1 em hohen holzigen 
Kupula umgeben. Sie sind den als Laurocarpum rhenanum beschriebenen 
Fossilien besonders ähnlich. Auch bei einer aus Südchina vorliegenden 
Form der Litsea Maclurei MERRILL finden sich mit ihnen vergleichbare 
kupulierte Früchte. Diese heutigen Arten besitzen aber fiedernervige 
Blatter. Dem Cinnamomum-Typus entspricht das Laub von Litsea 
javanica BLUME, L.lanuginosa Nuss, L. latifolia BLUME, L. umbrosa 
Ness, L.zeylanica NEES und anderer südasiatischer Vertreter der Gattung. 





1 Die meisten Cinnamomum-Arten entwickeln Blätter mit zwei hervortretenden, 
als + spitzläufig bezeichneten unteren Sekundärnerven. Weniger bekannt ist das 
Vorkommen fiedernerviger Spreiten, z.B. bei der im indomalayischen Gebiet 
heimischen Form Cinnamomum parthenoxylon MEISSNER. 
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Mit den Fossilien völlig übereinstimmende Blätter habe ich bei keiner 
heutigen Art gefunden; besonders ähnliche Formen zeigen manche 
Pflanzen der Litsea javanica. Die Herkunft der Blattreste von Litsea 
kann aus der Beschaffenheit der mit ihnen gefundenen Fossilien nicht 
erschlossen werden, da die Früchte vieler Arten von Nectandra und 
Ocotea in gleichem Maße ähnliche Becher besitzen. Das Fehlen drei- 
nerviger Blätter des Cinnamomum-Typus bei diesen Gattungen gestattet 
keinen Schluß auf die Beschaffenheit des Laubes etwaiger Fossilformen!. 


Die kräftige Epidermis der von Wiesa bekannten Fruchtreste besteht aus 10 bis 
40,ı großen sechseckigen oder rundlich-polygonalen Zellen mit bis 8x dicken 
geraden Wänden. Den Bau der spärlichen Stomata habe ich durch die Abb. 12b 
meiner letzten Schrift über die Frucht- und Samenfossilien des Vorkommens ver- 
anschaulicht (1942c, S. 436). Die eingesenkten SchlieBzellen werden von je einer 
sehr dünnwandigen lateralen Nebenzelle begleitet und überdeckt. Auch die an ihre 
Pole grenzenden quergestreckten Zellen sind nebenzellartig entwickelt; sie unter- 
scheiden sich von den übrigen Epidermiszellen durch die Größe und dünnen Wände. 

iche, von einer wechselnden Zahl gewöhnlicher Epidermiszellen + kranz- 
förmig umlagerte Stomata besitzt die Fruchtoberhaut vieler Arten der Gattungen 
Litsea, Nectandra und Ocotea. Ihr Bau entspricht zwar dem bei den Lauraceen ent- 
wickelten Rubiaceen-Typus, zeigt aber nicht immer genau die an den Spaltöffnungs- 
apparaten der Blätter vorhandenen Einzelheiten. Somit besteht keine Möglichkeit, 
aus der Beschaffenheit der Oberhaut des Laurocarpum rhenanum auf die Herkunft 
der Blätter von dem gleichen Gewächs zu schließen. Nach Hormann (1935, S. 258) 
soll der Feinbau der Frucht- und Samenepidermen mit der Kutikularstruktur der 
Blätter übereinstimmen und ihre Reste als Teile einer Pflanze kennzeichnen. Die 
bei den heutigen Gewächsen oft erheblichen Unterschiede in der Zellstruktur der 
Epidermen dieser Organe lassen die allgemeine Fassung der Hormannschen Ansicht 
als irrig erscheinen. Für die Stammpflanze der in Wiesa häufigen Fossilien ist 
die Herkunft von einer Form der Perseoideen zu vermuten, da keine Art der gegen- 
wärtigen Lauroideen-Gattungen ähnliche dreinervige Blätter mit ihnen entsprechen- 
den Früchten vereinigt. 


Dreinervige Blätter heutiger Lauraceen und ihnen ähnliche Fossilien 
aus dem Eozän des südlichen Englands hat BANDULSKA (1926, S. 383 
bis 425) untersucht. Mit den von Wiesa vorliegenden Resten vergleich- 
bare Epidermen werden für Litsea und Neolitsea beschrieben. Sie be- 
sitzen selbst im Vergleich zu Lindera nur schwach kutinisierte Zellwände. 
Besonders kräftig ist nach BANDULSKA (1928, S. 139—147) die Kutikula 
bei Cinnamomum entwickelt. Von Litsea und Neolitsea unterscheiden 
sich Cinnamomum und Lindera vor allem durch die + kranzförmig um 
die Stomata gelagerten Zellen der stärker kutinisierten Epidermis. Dieses 


1 Nach v. ETTINGSHAUSEN (1858, S. 232) soll auch Camphoromoea einige Arten 
mit Ci: ähnlichem Laub umfassen. Diese Gattung wird heute zu Ocotea 
gestellt. Bei ihren Blättern mit + genähert austretenden unteren Sekundärnerven 
sind die höheren Leitbündel der gleichen Ordnung nur wenig schwächer entwickelt, 
so daß die Nervatur dem eigentlichen Cinnamomum-Typus nicht entspricht. In 
geringerem Grade dreinervige Blätter und Übergänge zum fiederigen Leitbündel- 
verlauf finden sich auch bei manchen Arten anderer Lauraceen-Gattungen, z. B. 
von der nach TESCHNER (1923, S. 432—434) mit Litsea nahe verwandten Actino- 
daphne. 
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Merkmal ergab sich aus der Analyse des Feinbaues der Blätter nur weniger 
Arten und fand sich bei Cinnamomum nicht immer deutlich entwickelt, 
so daß die Möglichkeit einer Trennung der erwähnten Lauraceen- 
Gattungen lediglich nach der Struktur ihrer Kutikeln bezweifelt werden 
muß. Bei Cryptocarya sind besonders die Blätter von C. chinensis 
(HAMILTON) HEMSLEY, C. cinnamomifolia MERRILL und C. triplinervis 
R. Brown dreinervig!. Sie zeigen einen von Litsea nur wenig verschie- 
denen Feinbau der Epidermis. Das Vorkommen oder Fehlen der Tri- 
chome ist für die Zugehörigkeit der Lauraceen-Blattreste belanglos. Bei 
Litsea finden sich Arten mit kahlen sowie ein- oder doppelseitig behaarten 
Blättern. 

Die Blattfossilien von Wiesa gehören wohl sicher zu der Stamm- 
pflanze der mit ihnen gefundenen Lauraceen-Früchte. Sie können aber 
auf keine bestimmte Gattung der heutigen Flora bezogen werden. Die 
Beschaffenheit der Blätter erinnert besonders an manche Litsea-Arten. 
Von ihnen ist zumindest Neolitsea nach dem Feinbau der Epidermis nicht 
zu trennen; ihre bei BANDULSKA (1926, S. 406) erwähnten Unterschiede 
sind belanglos. Durch die erhaltenen Mermale kann die Möglichkeit der 
Herkunft von einer mit Litsea nicht näher verwandten Gattung oder 
erloschenen Form keinesfalls ausgeschlossen werden. Wahrscheinlich 
gehören die Blätter nicht zu Cinnamomum, da den heutigen Arten ver- 
gleichbare Früchte fehlen. Der mangelnde Nachweis von Sekretzellen 
im Mesophyll der Fossilien begründet keinen Unterschied gegenüber den 
Lauraceen der Gegenwart. PrrtzoLp (1907, S. 465—468) hat bemerkt, 
daß sie auch in ihren Blättern oft nur schwer zu finden sind und übersehen 
wurden. Bei den als Litsea bornensis und Neolitsea Gardneri beschrie- 
benen alttertiären Fossilien konnte BANDULSKA (1929, S. 203/204) Reste 
der Sekretzellen feststellen. 

Von den durch BANDULSKA (1926) abgebildeten angeblichen Litsea- 
Arten aus dem Eozän Südenglands ist L. Edwardsii den vorliegenden 
Fossilien auch in der Epidermisstruktur ähnlich (S. 407/408). Srocx- 
MANS (1932, S. 6—10) hat den Feinbau der Kutikeln der als Litsea elati- 
nervis SAPORTA et Marron bekannten Blattreste untersucht. Sie gehören 

ı Ci ähnliches Laub besitzt auch die auf Neuguinea heimische 
Beilschmiedia triplinervis TESCHNER aus der Verwandtschaft dieser Formen. Eine 
ange Träufelspitze entwickeln die dreinervigen Blätter der im gleichen Gebiet 
gefundenen, früher zu Cryptocarya gestellten Pseudocryptocarya pauciflora (LAUTER- 
BACH et SCHUMANN) TESCHNER. 

2 Bei Cinnamomum javanicum BLUME sind die bis 2,8 cm großen Früchte 
+ kugelig und sitzen bis zur Hälfte in einer Kupula, die sich von den Bechern der 
eiförmigen Fossilien durch die geringe Stärke der Wand und bleibende Lappen des 
Perianths unterscheidet. Die kleineren Früchte der anderen Arten zeigen kugelige 
bis länglich-eiförmige Gestalt. Sie sitzen auf dünnen Bechern oder werden von diesen 
aus dem Perianth gereiften Gebilden bis zur Hälfte umgeben. Seine 6 Lappen sind 
bei vielen Formen erhalten und nicht selten stark vergrößert; sie können ganz oder 
nur zum Teil fehlen. 
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nicht zum Cinnamomum-Typus, sondern zeigen eine der heutigen Litsea 
glauca S1EBOLD ähnliche fiederige Nervatur. Die Einzelheiten der Zell- 
struktur können die Herkunft dieser im ältesten Tertiär Belgiens gefun- 
denen Fossilien von einer Lauraceen-Gattung nicht belegen. Andere 
zu Litsea gestellte Blattreste aus den Schichten der Kreide und des 
Tertiärs wurden nur nach den Merkmalen der Form und Nervatur be- 
stimmt. Sie sind von zweifelhafter Zugehörigkeit und für den Vergleich 
mit den vorliegenden Blättern ungeeignet. 


Lanzettliche, nicht selten sehr schmale Cinnamomum-ähnliche 
Blattreste werden im Tertiär Europas häufig gefunden. ENGELHARDT 
(1870, S. 20/21) hat derartige Fossilien aus dem Oligozän der Lausitz als 
Cinnamomum lanceolatum (UNGER) HEER abgebildet. Zu dieser Form 
gehört wohl auch der durch die Fig. 4 der ENGELHARDTschen Tafel 5 
dargestellte Abdruck von Daphnogene Ungeri Hrer. Mit Mastixioideen- 
Resten fanden sich die vermeintlichen Cinnamomum-Blätter im Oligozän 
des südwestlichen Englands; ein sehr schmales Fossil der erwähnten Art 
dürfte die von HEER (1863, S. 1074) auf der Tafel 68 abgebildete Eugenia 
haeringiana UNGER sein (Fig. 17 und 18). Der Feinbau der Kutikula 
wurde durch Rem und CHANDLER (1926, S. 105—107) bei Resten des 
Cinnamomum lanceolatum aus dem Oligozän der Insel Wight untersucht. 
Die mit den schmalen Blättern einer in Süd- und Westchina heimischen 
Abart des Cinnamomum pedunculatum Ness verglichenen Fossilien sind 
den vorliegenden Fundstücken sehr ähnlich. Ihre untere Kutikula zeigt 
zahlreiche Ansatzstellen von Haaren und eingesenkte Stomata, die von 
5—7 gewöhnlichen Epidermiszellen umgeben werden. Soweit die An- 
gaben einen Vergleich erlauben, dürfte die von Wiesa beschriebene 
Blattform vorliegen. Schmale Cinnamomum-ähnliche Blätter fand ich 
mit Früchten und Samen der Mastixioideenflora im Oligozän des Rhein- 
landes (1938b, S. 331/332). Bemerkenswert ist ein Vorkommen von 
Fruchtresten des Laurocarpum rhenanum in diesem Gebiet. 

Hunger (1939, S. 32/33) hat schmale dreinervige Blattreste aus dem Eozän 
Mitteldeutschlands auf die als Cinnamomum Scheuchzeri HEER bekannte ver- 
breitete Form bezogen. An die Schließzellen der Stomata sollen keine Neben- 
zellen grenzen. Offenbar wurden die lateralen Nebenzellen nicht erkannt und mit 
den überdeckten Schließzellen der Litsea-ähnlichen Kutikula verwechselt!. Sowohl 
diesem Autor als auch Bryn (1940, S. 418—421) scheint das lange bekannte Vor- 
kommen Cinnamomum-artig innervierter Blätter bei mehreren Lauraceen-Gattungen 


1 Der Bau eingesenkter Stomata ist an den Kutikeln gewöhnlich nur schwer zu 
erkennen. Selbst bei den Epidermen heutiger Blätter müssen in diesem Fall nicht 
selten Querschnitte den notwendigen Aufschluß erteilen. BEYN (1940, S. 419) hat 
vermutet, daß Hormann (1931, 8.68) bei einer vermeintlichen Cinnamomum- 
Kutikula aus dem Kozän Mitteldeutschlands ebenfalls die seitlichen Nebenzellen 
für das Schließzellenpaar gehalten hat. Die Herkunft dieses auch in der HOFMANN- 
schen „Palaeohistologie‘“ (1934, S. 220) behandelten Restes von einer Lauraceen- 
Gattung ist besonders zweifelhaft, da das eigentliche Blatt nicht vorlag. 
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der gegenwärtigen Flora entgangen zu sein!. Nach ihrer Ansicht können Cinna- 
momum-Reste darch die drei starken Nerven leicht von den Blättern der übrigen 
Lauraceen unterschieden werden. Dagegen hat MApLER (1940, S. 486) zutreffend 
bemerkt, daß im Tertiär Mitteleuropas neben Cinnamomum auch andere Gattungen 
mit dreinervigen Blättern vertreten sind. Ob die erwähnten Formen nach der 
Beschaffenheit der Kutikula getrennt werden können, ist zweifelhaft. Die Syste- 
matik der heutigen Lauraceen ist schwierig und stützt sich nicht auf die häufig auch 
bei nicht näher verwandten Gattungen ähnlich gebauten Blätter. Selbst für die 
vorliegenden, selten günstig erhaltenen und mit den Früchten gefundenen Blatt- 
reste ist die Herkunft von einem Litsea-ähnlichen Gewächs nur zu vermuten. Die 
lediglich nach Abdrücken bekannten Cinnamomum-artigen Fossilien sind mit noch 
geringerer Wahrscheinlichkeit auf eine bestimmte Gattung zu beziehen. Im Hin- 
blick auf das Vorkommen ähnlicher Blätter bei Pflanzen aus anderen Familien 
muß in manchen Fällen selbst ihre Herkunft von den Lauraceen als zweifelhaft 
gelten. 


3. Mastixia-Typus (Abb. 6—14; W. 6—26). 


Der Formenkreis dieser Blätter ist durch zahlreiche, zum Teil voll- 
ständige Reste überliefert. Die ihm zugewiesenen Fossilien sind zwar 
unter sich verschieden, werden aber durch die gleichen Hauptmerkmale 
verbunden. Sie besitzen eine lederige, ganzrandige Spreite; ihre Dicke 
ist wesentlich geringer als bei den Fundstücken des Symplocos-Typus. 
Die Blätter sind etwa 2—10 cm lang, von elliptischer oder lanzettlicher 
Grundgestalt, häufig mit + abgesetzter, meist stumpfer Träufelspitze 
versehen, an der Basis zum 0,3—1,5 cm langen dünnen Stiel verschmälert, 
seltener fast gerundet. Den kräftigen, durch die ganze Spreite ziehenden 
Primärnerven verlassen beiderseits 6—12 schwache Sekundärnerven 
unter Ausgangswinkeln, die für die einzelnen Formen bezeichnend 
sind. Sie verlaufen etwas gebogen ungefähr parallel, steigen vor dem 
Rande auf oder krümmen sich gegen die Spitze. Die Tertiärnerven sind 
deutlich, einfach oder + gabelig aufgeteilt und durchqueren die breiten 
Sekundärsegmente, in denen nur höchst selten sehr dünne Zwischen- 
nerven vorkommen. Der schwach kutinisierten Epidermis fehlen be- 
zeichnende Merkmale des Feinbaues. Die Stomata beschränken sich auf 
die Blattunterseite und liegen nicht eingesenkt; an ihre Schließzellen 
grenzen nur gewöhnliche Epidermiszellen. Durch diese Angaben wird 
die allgemeine Beschaffenheit der Reste folgender Formen bestimmt: 


a) Abb. 6-8 (W. 6—14). 


Die Blätter sind + elliptisch gestaltet, 2—10 cm lang, 1,2—4 cm 
breit, mit keilförmiger oder nur wenig verjüngter Basis versehen; am 
0,4—1,5 cm langen dünnen Stiel läuft ein Streifen der Spreite herab. 
Ihr oberer Teil ist + verschmälert und zeigt gewöhnlich eine bis 2 cm 
lange, abgesetzte Träufelspitze, erscheint mitunter aber auch abgestumpft 

1 Schon v. ETTINGSHAUSEN (1858, S. 232 und 239) hat auf verschiedene Gat- 
tungen mit derartigen Blättern hingewiesen. Die als Abb. 1 der Tafel 31 veran- 


schaulichte Goeppertia hirsuta NEEs gehört nach neuerer Ansicht zu Cryptocarya. 
Von den anderen Formen wird auch Caryodaphne auf diese Gattung bezogen. 
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oder gerundet. Der gerade oder etwas gebogene kräftige Primärnerv 
verjüngt sich erst in der oberen Hälfte der Spreite merklich. Nach beiden 





Abb. 6. Mastizia-Typus. Reste verschiedener Blätter, die vorwiegend der a-Form angehören 

(natürl. Größe). Den Blättern der heutigen Arten gleichen besonders die durch die Teil- 

bilder a, e und f veranschaulichten Fossilien. d Zeigt ein sehr kleines Blättchen; g und h 
sind nicht bezeichnend. 


Seiten verlassen ihn unter Winkeln von 55—65° zwischen 6 und 12 wesent- 
lich schwächere Sekundärnerven. Sie stehen genähert oder wechselnd, 
verlaufen fast gerade oder schwach gebogen, etwa parallel, gabeln sich 
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vor dem Rande und sind mit dem stärkeren oberen Ast gegen die Spitze 
gekrümmt. Ihre Äste divergieren unter spitzen bis fast rechten Winkeln 
und bilden randnahe flache Bogen, die nicht stärker als die Tertiärnerven 
erscheinen und mit schwachen Außenschlingen versehen sind. Der Ab- 
stand der Sekundärnerven schwankt erheblich und ist von ihrer Zahl 
abhängig; die durch sie begrenzten Sekundärsegmente eines Blaites 
besitzen etwa die gleiche Größe. Die Tertiärnerven entspringen ara 
Primärnerven unter etwa 90°, verlassen die Sekundärnerven außen mit 





Abb. 7. Mastixia-Typus (a-Form). a Leitbündelverlauf in der Blattmitte; das Sekundär- 
segment wird von den Tertiärnerven durchquert (8mal vergr.). b Die stärkeren oberen Äste 
der Sekundärnerven sind vor dem Blattrand gegen die Spitze gebogen (8mal vergr.). 


spitzen Winkeln, ihre Innenseite aber stumpfwinkelig. Sie sind merklich 
schwächer als die Sekundärnerven, durchgehend, verlaufen gerade und 
parallel durch die Sekundärsegmente; bei manchen Blättern ist ein 
Teil von ihnen gegabelt oder etwas verästelt. Die Tertiärsegmente 
besitzen vorwiegend eine längliche Form und liegen häufig fast quer zum 
Primärnerven. Das vieleckige Netz der Nervillen wird von den gleich- 
artigen Maschen der feinsten Leitbündel ausgefüllt. 

Bei manchen Blättern sind die Ausgangswinkel der oberen und unteren Sekundär- 
nerven stumpfer als angegeben. Mehrere kleine, etwas gekrümmte Blätter zeigen 
einen etwas schiefen Grund und zum schwächer gebogenen Rand konvergierende 
Sekundärnerven. In den verschieden entwickelten, nicht selten nur angedenteten 
Träufelspitzen verlaufen vom Primärnerven rechtwinkelig abzweigende Nerven, 
die etwa die Stärke der sonstigen Tertiärnerven besitzen und vor dem Rande 


Schlingen bilden. 

Selbst bei den lediglich gebleichten Blättern ist die Epidermis schlecht 
erhalten; durch stärkere Mazeration wird die dünne Kutikula ihrer Unter- 
seite zerstört. In der Fläche der oberen Epidermis erkennt man viel- 
eckige, 5—17 u große Zellen mit fast geraden dünnen Wänden. Rund- 
liche, 10—15 u breite Gebilde dürften den Ansatzstellen von Haaren 
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entsprechen; an ihre verdickte Wand grenzen radial gestreckte Zellen. 
Die untere Epidermis zeigt bis 25 u große, häufig etwas längliche Zellen 
mit schwach gebogenen Wänden. Ihre vielen Stomata liegen in gleicher 





ce d 


Abb.8. Mastizia-Typus (a-Form). a Obere Kutikula (450 mal vergr.). b Untere, schlecht 

erhaltene Kutikula; die Schließzellenpaare der Stomata werden von gewöhnlichen Epi- 

dermiszellen umgeben; man erkennt die rundlichen Narben der Haare (450 mal vergr.). 

e Untere Kutikula; zwischen den genäherten Stomata liegen zwei Trichombasen (700 mal 

vergr.). d Einzelliges Haar am Grunde eines Blattes; die Ansatzstellen von drei weiteren 
Haaren sind als rundliche dunkle Flecken kenntlich (225 mal vergr.). 


Höhe mit den Epidermiszellen und lassen keine besondere Richtung des 
Spaltes erkennen. Die 14—20, großen Schließzellenpaare besitzen breit- 
elliptische oder rundliche Gestalt und werden von 4—6 gewöhnlichen 
Epidermiszellen umgeben. Zwischen den Stomata erkennt man zahl- 
reiche Haarbasen, die bei etwa 107: Durchmesser kleiner als die wesentlich 
spärlicheren en.sprechenden Gebilde auf der Oberseite sind. Gegen die rund 
lichen, von einer dicken Wand umgebenen Narben sind die Nachbarzellen 
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etwas gestreckt. Von den spitzen Haaren ist nur ein Teil erhalten, 
besonders am Grunde der Spreite und im Bereich ihres am Stiel herab- 
laufenden schmalen Streifens. Sie sind zur Blattspitze gerichtet, einzellig, 





Abb. 9. Mastizia-Typus. Reste verschiedener Blätter, die wohl sämtlich der b-Form 

angehören (natürl. Größe). Den Blättern der heutigen Arten gleichen besonders die durch 

die Teilbilder e und f veranschaulichten Fossilien; bei b und c ist die Spitze mißbildet; 
g zeigt ein sehr kleines Blättchen. 


höchstens 300 u lang und oberhalb der Ansatzstelle bis 15 4 dick; 
ihre glatte Wand ist kräftig. Auf der Epidermis der gebleichten Blätter 
bilden die rosettenförmigen Verbände der Nachbarzellen der Haare 
dunkle, rundliche Flecken. Die den Nerven folgenden Zellen der oberen 
und unteren Epidermis sind + gestreckt und zum Teil mit schiefen 


Planta Bd. 33. 8 
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Querwänden versehen. Am Rande liegen die nur schwach gestreckten 
Zellen auf beiden Seiten in einem bis 150 x breiten Streifen, an den sich 
nach wenigen Übergangsformen die gewöhnlichen Epidermiszellen an- 
schließen. 


b) Abb. 9—11 (W. 15—21). 


Diese Blätter sind von den beschriebenen Resten besonders durch die 
unter spitzeren Winkeln entspringenden Sekundärnerven verschieden. 
Sie besitzen ungefähr die gleiche Größe, erscheinen aber zum Teil etwas 
gestreckter!. In den Einzelheiten der Nervatur bestehen keine bemerkens- 





Abb. 10. Mastizia-Typus (b-Form). a Leitbündelverlauf in der Blattmitte; die Sekundär- 
segmente werden von den Tertiärnerven durchquert (8mal vergr.). b Vor dem Blattrand 
aufsteigender Sekundärnerv mit Außenschlingen (8mal vergr.). 


werten Unterschiede. Gewöhnlich sind die Spreiten mit einer + ent- 
wickelten Träufelspitze versehen, seltener stumpf oder fast gerundet. 
Bei den eigentlichen Blättern der Form schwanken die Ausgangswinkel 
der Sekundärnerven zwischen 35 und 45°. An der Spitze mißbildete 
Reste fanden sich mehrfach. 


Auch durch den Feinbau der schwach kutinisierten Epidermis wird 
die nahe Verwandtschaft dieser Fossilien mit den anderen Blättern 
belegt. Ihre Oberseite zeigt in der Fläche unregelmäßig vieleckige, 
häufig etwas gestreckte, 8—20 u große Zellen mit etwas gebogenen 
Wänden; Ansatzstellen von Haaren sind selten und bieten keine Besonder- 
heiten. Die bis 30 u großen Zellen der unteren Epidermis sind gewöhnlich 
etwas gestreckt und mit deutlich gebogenen oder welligen Wänden ver- 
sehen. Das Vorkommen der Stomata wird an vielen Stellen nur durch 


1 Die Blätter der beiden ersten Formen fanden sich in etwa der gleichen Zahl 
und stellen die große Masse der Reste des Typus. 
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rundliche, 18—28 u große Löcher angezeigt; um die zerstörten Schließ- 
zellenpaare liegen gewöhnliche Epidermiszellen. Zahlreiche kreisförmige, 
8—12 u breite Narben bezeichnen die Ansatzstellen der einzelligen Haare. 
Die radialen Wände der gegen sie gestreckten 5—8 Nachbarzellen sind 
stärker kutinisiert und besser als die Membranen der übrigen Epidermis- 





e 


Abb. 11. Mastixia-Typus (b-Form). a Obere Kutikula (225mal vergr.). 6 Untere, schlecht 

erhaltene Kutikula; die Stomata sind zerstört und erscheinen als von gewöhnlichen Epi- 

dermiszellen mit gewellten Wänden umgebene Löcher; an mehreren Stellen erkennt man 

Haaransatzstellen (225 mal vergr.). e Untere Kutikula; zwei Haarnarben mit den gegen sie 
verschmälerten Nachbarzellen (700 mal vergr.). 


zellen erhalten. Bei mehreren Blättern haften an den rosettenförmigen 
Gebilden Haare der beschriebenen Beschaffenheit. 

c) Abb. 12 (W. 22—24). 

Zu dieser Form gehören lediglich vier Blattreste. Sie werden durch 
den fast gerundeten Grund und die in den erhaltenen Teilen der Spreite 
unter Winkeln von 70—80° entspringenden Sekundärnerven bezeichnet; 
die Spitze fehlt an den vorliegenden Fundstücken. Offenbar waren die 
Blätter breit-elliptisch gestaltet und auf beiden Seiten des kräftigen 
Primärnerven mit 8—10 dünnen Sekundärnerven versehen. Die 
zahlreichen Tertiärnerven durchlaufen die Sekundärsegmente ungeteilt 
oder sind etwas gegabelt. Angaben über weitere Einzelheiten der 

8* 
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Nervatur sind nicht nötig, da sie dem für die ähnlichen Blätter 
beschriebenen Verlauf entspricht. Auch die Zellstruktur der Epidermis 
zeigt keine Besonderheiten. 





Abb. 12. Mastizia-Typus (c-Form). a Spreitenreste (natürl. Größe). b Leitbündelverlauf 

in der Blattmitte; das Sekundärsegment wird von den Tertiärnerven durchquert (8mal 

vergr.). ¢ Schwächere untere Äste eines Sekundärnerven mit randnahen Außenschlingen 
(8mal vergr.). 


d) Abb. 13 (W. 25). 

Von dieser Form fanden sich mehrere Blattfetzen und das dar- 
gestellte Fossil, dessen Beschaffenheit ihren Unterschied gegenüber den 
anderen Blättern begründet. Der etwa 6cm große, bis 1,7 cm breite 
obere Teil läßt auf die lanzettliche Gestalt der mit einer abgesetzten, 
1,3 em langen Träufelspitze versehenen Spreite schließen; ihre Basis ist 
nicht erhalten. Die dünnen Sekundärnerven entspringen unter Winkeln 
von 50—55° und zeigen den für die anderen Formen beschriebenen 
Verlauf. Die Tertiärnerven verlassen beide Seiten der Sekundärnerven 
etwa rechtwinkelig, den Primärnerven aber unter stumpfen Winkeln. 
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Sie durchqueren die Sekundärsegmente ungeteilt, seltener gegabelt oder 
schwach verästelt. Die Zellstruktur der Epidermis zeigt keine erwähnens- 
werten Unterschiede gegenüber den sonstigen Resten des Typus. 


Die große Ähnlichkeit 
der Blätter in den Merk- 
malen der Nervatur und 
des Feinbaues der Epi- 
dermis beweist ihr enges 

verwandtschaftliches 
Verhältnis. Unabhängig 
von der Frage nach der 
Herkunft dieser Fossilien 
muß geprüft werden, ob 
sie zu einer Art gehören 
oder verschiedenen For- 
men entsprechen. Die 
Durchsicht der zahreichen 
Reste hat mehr verbin- 
dende als trennende Ein- 
zelheiten ergeben. Über- 
gänge zwischen den er- 
wähnten Formen sind 
häufig und finden sich 
auch unter den abgebil- 
deten Blättern!. So zei- 
gen die Sekundärnerven 
nicht weniger Reste Aus- 
gangswinkel, die sie zwi- 
schen die nach ihrer Größe 
geschiedenen „Arten“ stel- 
len. Umfangreiche Mes- 
sungen haben aber ergeben, 
daß bei den meisten Blät- 
tern + elliptischer Gestalt 
die Sekundärnerven ent- 
weder unter 55—65° oder 
mit wesentlich spitzeren 
Winkeln entspringen. Die 








Abb. 13. Mastizia-Typus (d-Form). a Spreitenrest 
(natürl. Größe). b Leitbündelverlauf in der Blattmitte; 
das Sekundärsegment enthält durchgehende und ge- 
gabelte Tertiärnerven (8mal vergr.). c Vor dem Blatt- 
rand aufsteigender Sekundärnerv, der sich mit einem 
der schwachen unteren Äste eines höheren Leitbündels 
der gleichen Ordnung vereinigt (8mal vergr.). 


drei Fundstücke der breiten Form zeigen besonders stumpfwinkelig 
abzweigende Sekundärnerven. Ein dem lanzettlichen Blatt entsprechen- 
der Rest fehlt unter den zahlreichen Fossilien der anderen Gruppen. 
So ist die Annahme berechtigt, daß die dem Typus zugewiesenen Reste 

1 Die durch die Abb.6g und h veranschaulichten Fossilien könnten kleine 


Blätter der c-Form sein. 
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von mindestens vier verschiedenen Gewächsen stammen. Die Übergangs- 
formen sind als Hinweis auf ihre nahe Verwandtschaft wichtig. Der 
durch die Abb. 14 dargestellte Rest und ein ähnliches, aber kleineres 
Fundstück lassen das Vorkommen einer fünften ,, Art‘ möglich erscheinen. 
Die an der Spitze mißbildete Spreite zeigt nur wenige Sekundärnerven 
und besonders breite Interkostalfelder (W. 26). Die sonstige Beschaffen- 
heit des Fossils entspricht dem Typus. 

‘on den für Wiesa durch Frucht- oder Samenreste nachgewiesenen 
Familien besitzen die Lauraceen und Corna- 
ceen Gattungen mit vergleichbaren Blattern. 
Die Möglichkeit einer Herkunft der Fossilien 
von den Lauraceen wird durch den Feinbau 
der Epidermis ausgeschlossen, da den nicht ein- 
gesenkten Schließzellen die wohl für alle Ver- 
treter dieser Familie bezeichnenden lateralen 
Nebenzellen fehlen. Die Cornaceen haben in 
Wiesa Nyssa-Steinkerne und eine Unzahl von 
Mastixioideen-Resten hinterlassen, so daß ein 
massenhaftes Vorkommen ihrer Blätter nicht 
überraschen kann. 

Ein großer Teil der beschriebenen Fossilien 

a zeigt eine auffallende Ähnlichkeit mit den 
Abb. 14. Mastiria-Typus. Blättern heutiger Mastixien. Über ihre Be- 
pn de un schaffenheit enthält das Schrifttum nur spär- 
Sekundärnerven und brei- liche Angaben. DANSER (1934, S. 47—69) hat 
we 6--ie + oe in seiner Revision der aus dem indomalayischen 
querläufig (natürl. Größe. Gebiet vorliegenden Arten die Blätter nur 

wenig berücksichtigt, da sie keinen Wert für 
die schwierige Systematik der Gattung besitzen. Bei den mir bekannten 
Mastixien sind die ganzrandigen Blätter + lederig, 2—25 cm lang, 
1—16 cm breit, von elliptischer bis lanzettlicher Grundgestalt, mit 
+ abgesetzter Träufelspitze versehen, aber auch stumpf, an der Basis 
zum 0,5—6 cm langen ziemlich dünnen Stiel verjüngt, seltener fast 
gerundet. Den kräftigen Primärnerven verlassen unter Winkeln von 
35— 70° beiderseits 4—12 wesentlich schwächere Sekundärnerven. Sie 
verlaufen fast gerade oder + gebogen, gabeln sich vor dem Rande 
und senden den stärkeren oberen Ast gegen die Spitze. Die durchgehen- 
den Tertiärnerven sind ungeteilt, gegabelt oder schwach verästelt und 
erscheinen häufig fast querläufig. In den Sekundärsegmenten zeigen 
sich nur höchst selten schwache Zwischennerven. Für die Blätter der 
Mastixia gracilis Kina werden 8—14 Paare von Sekundärnerven an- 
gegeben. Die Zugehörigkeit dieser mir nicht bekannten Art ist nach 
Rınpıey (1922, S.891) und Danser (1934, S.68) zweifelhaft. Bis 
11 Sekundärnerven soll die auf den Philippinen heimische Mastixia 
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pachyphylla MERRILL besitzen. Die lederigen Blätter der aus dem 
gleichen Gebiet beschriebenen Mastixia crassifolia MERRILL zeigen beider- 
seits vom Primärnerven etwa 12 Sekundärnerven und sind durch ihre 
im Vergleich zu anderen Arten große Zahl manchen Fossilien sehr ähnlich. 

Mit der Histologie der Cornaceen-Blätter hat sich besonders SER- 
TORIUS (1893, S. 5—26 und 47—78) beschäftigt. Eigene Analysen haben 
mich über die Zellstruktur der Epidermis bei Nyssa und vielen Mastixia- 
Arten unterrichtet!. Die Herkunft der Blattfossilien von N yssa ist wenig 
wahrscheinlich, obwohl sich bei N.javanica (BLUME) WANGERIN und 
N. sinensis OLIVER entfernt ähnliche Blätter finden. Jedoch erteilen 
die Fundstücke keinen Hinweis auf das Vorkommen der für Nyssa 
bezeichnenden blasigen Drüsen; die an ihrer unteren Epidermis häufigen 
Narben stammen nur von Deckhaaren. Im Mesophyll liegende Sekret- 
zellen könnten sich der Feststellung entzogen haben, da sie bei Nyssa 
nicht als Idioblasten entwickelt sind. Spikularfasern der für Nyssa 
beschriebenen Form oder ähnliche Sklerenchymzellen scheinen in den 
fossilen Blättern ebenfalls zu fehlen. Trotzdem ist die Möglichkeit nicht 
auszuschließen, daß sich unter ihnen Nyssa-Reste befinden. 

Die Zellstruktur der nur schwach kutinisierten Mastixia-Epidermis 
teilt mit den Fossilien das Fehlen besonderer Merkmale. Auch bei den 
heutigen Arten liegen die Schließzellen in der Höhe der an sie grenzenden 
gewöhnlichen Epidermiszellen. Nach Serrorıus (1893, S. 14 und 62) 
sollen die Blätter von Mastixia unbehaart sein. Einzelne kurze Haare 
fand schon MELcHIoR (1925, S. 174) an den Spreiten seiner wohl zu 
Mastixia pentandra BLUME gehörenden M. Ledermannii. DANSER (1934, 
S. 57—68) erwähnt besonders für manche Abarten der Mastixia trichotoma 
BLUME ausgewachsene Blätter mit + behaarter Unterseite. Auch bei 
anderen Mastixien sah ich einzellige Haare, die den für die Fossilien 
beschriebenen Trichomen gleichen. Sie finden sich häufig auf der Unter- 
seite junger Blätter, fallen später ab und hinterlassen die bezeichnenden 
Narben. Alte Blätter der von manchen Formen der Mastixia trichotoma 
nicht verschiedenen M.Clarkeana KING zeigen die nach der Spitze 
gerichteten Haare besonders im Bereich des am Stiel herablaufenden 
Streifens der Spreite erhalten. 

Als ein wesentliches Merkmal der Mastixia-Blätter gilt das Vorkommen von 
Sekretgängen in den größeren Nerven. Ob die fossilen Blätter entsprechende Ele- 
mente besitzen, konnte nicht festgestellt werden. Ihre Leitbündel sind vollständig 
obliteriert und gestatten keine Analyse des Feinbaus. Die erwähnten Sekretgänge 
zeigen bei vielen heutigen Mastixien einen sehr geringen Durchmesser und enthalten 


1 Die Dehiszenz des Endokarps sowie der Bau und die Plazentation ihrer Samen 
verweisen Nyssa in die Familie der Cornaceen. Als einzige Mastixioideen-Gattung 
der gegenwärtigen Flora hat Mastixia zu gelten. Die Zugehörigkeit der unter 
Mastixiodendron MELCHIOR (1925, S. 167—169) beschriebenen Pflanze wurde schon 
durch Danser (1934, S. 69/70) bezweifelt. Nach den Merkmalen der Frucht habe 
ich diese Gattung von den Cornaceen ausgeschlossen (1936, S. 279/280). 
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nur Spuren des gelblichen Harzes, deren Nachweis in den dunklen Nerven der 
Fossilien kaum möglich sein dürfte. 

Die Gesamtheit der Befunde veranlaßt mich zu der Annahme, daß 
die Blattreste den für Wiesa festgestellten Mastixioideen angehören. 
Ein Teil der dargestellten Fossilien unterscheidet sich in keiner Weise 
von dem getrockneten Laub heutiger Mastixia-Arten. Das Auftreten 
mehrerer Formen wird durch die Tatsache erklärt, daß in den Fund- 
schiehten der Blätter neben Mastixia unzählige Fruchtreste von nicht 
weniger als vier erloschenen Mastixioideen-Gattungen vorkommen. 
Somit erteilt nicht nur die Verschiedenheit der Blätter einen Hinweis 
auf die Stamm n, sondern auch die Menge der Funde. Jedoch 
besteht keine Möglichkeit, die Blattformen mit bestimmten Mastixioideen- 
Früchten des Vorkommens zu vereinigen. Auffallend ist die große Zahl 
sehr kleiner Blättehen. Die unteren Deckblätter der Blütenstände 
heutiger Mastixien sind häufig laubblattartig entwickelt, z.B. bei 
Mastixia bracteata CLARKE und manchen Varietäten der M. trichotoma 
Brume. Offenbar stammen die im Verhältnis zu den sonstigen Funden 
winzigen Blattreste von derartigen Brakteen. Sie unterscheiden sich 
bei den gegenwärtigen Arten nicht selten von den eigentlichen Laub- 
blättern, so daß ihr Vorkommen eine weitere Erklärung für die Formen- 
fülle der schwierig zu trennenden Reste des Typus liefert. 

Nach den Merkmalen der Gestalt und Nervatur Mastixia-ähnliche 
Blätter sind bei Gattungen aus vielen Familien anzutreffen. Von den 
schon erwähnten Lauraceen besitzen besonders Cryplocarya-Arten ver- 
gleichbares Laub, z. B. C. laurifolia MERRILL und C. Maclurei MERRILL. 
Aber auch bei Benzoin, Nectandra, Ocotea und Persea finden sich ähnliche 
Blattformen. Eine als Mastixia cuneata BLUME beschriebene Art gehört 
zu den Lauraceen und entspricht nach HALLIER (1917, S.42) der auch 
unter Alseodaphne geführten Notaphoebe umbelliflora BLUME. Ferner 
sind manche Icacinaceen Südasiens Mastixia-ähnlich beblättert. So ist 
der im Botanischen Garten zu Buitenzorg auf Java als Mastixia cuspidata 
BLvmE kultivierte Baum nach meiner Angabe mit Stemonurus secundi- 
florus BLUME identisch (1938a, S. 78)!. Mastixia-artige Blätter fand ich 
ferner bei Gattungen der Piperaceen, Moraceen, Rutaceen, Euphorbia- 
ceen, Coriariaceen, Celastraceen, Rhamnaceen, Flacourtiaceen, Lythra- 
ceen, Myrsinaceen, Ebenaceen, Apocynaceen, Verbenaceen, Rubiaceen 
und Caprifoliaceen. 

Blattfossilien von Mastixia sind noch nicht beschrieben worden. Die 
große Zahl der an vielen Stellen des europäischen Alttertiärs gefundenen 
Mastixioideen-Fruchtreste gestattet nur den Schluß, daß man die Blätter 
dieser Gewächse auf Gattungen anderer Zugehörigkeit bezogen hat. 
Einzelne Blätter heutiger Mastixien sind nach den äußeren Merkmalen 


1 Mastixia heterophylla BLUME soll eine Form der Stemonurus-ähnlichen Gattung 
Gomphandra sein (vgl. DANSER 1934, S. 69). 
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unbestimmbar und selbst die Kenntnis vollständiger Pflanzen hat Irr- 
tümer über die Herkunft nicht verhindert. Abdrücke ihrer Blätter 
können von den Resten des ähnlichen Laubes anderer Pflanzen nicht 
unterschieden werden. Schon früher habe ich bemerkt, daß ein Teil 
der zahlreichen Lauraceen-Blattfossilien des Schrifttums Mastixioideen- 
verdächtig ist (1938b, S. 360/361). Solche Abdrücke sind auch aus dem 
Tertiär des gegenwärtigen Verbreitungsgebietes der Mastixien bekannt. 
Ferner befinden sich unter den zahlreichen angeblichen Rhamnus-Blatt- 
resten des mitteleuropäischen Alttertiärs nicht wenige Formen, die den 
vorliegenden Fundstücken und manchen Blättern der heutigen Mastixien 
ähnlich erscheinen. Sie können selbst durch die Analyse der Kutikeln 
nicht getrennt werden, da den Epidermen beider Gattungen besondere 
Merkmale fehlen. Auch ein Teil der zu Cornus gestellten Fossilien ist 
mit Mastixia vergleichbar. Die häutige Beschaffenheit der meisten 
Cornus-Blätter und ihre zweiarmigen Haare begründen zwar einen Unter- 
schied bei dem Vergleich der Blätter lebender Gewächse, sind aber für 
die Bestimmung der Abdrücke nicht verwertbar. Nur das gemeinsame 
Vorkommen von Mastixia-ähnlichen Blattresten und zahlreichen Mastixi- 
oideen-Fruchtfossilien kann einen Hinweis auf die Zugehörigkeit erteilen. 


4. Symplocos-Typus (Abb. 15—29; W. 27—38). 

Diese Fossilien fanden sich häufig, wenn auch seltener als die Mastixia- 
ähnlichen Blätter. Viele Reste zeigen die ganzrandigen, durch eine 
beträchtliche Dicke auffallenden lederigen Spreiten fast vollständig 
erhalten. Sie sind 4,5—15 cm lang, 1,1—3,5 cm breit, von lanzettlicher 
Grundgestalt, gewöhnlich mit einer + abgesetzten langen Träufelspitze 
versehen, an der Basis zum dicken kurzen Stiel verschmälert. Den 
kräftigen, durch das ganze Blatt ziehenden Primärnerven verlassen 
unter spitzen Ausgangswinkeln unregelmäßig gestellte schwache Sekun- 
därnerven. Sie verlaufen + gebogen, häufig geschlängelt, besitzen ver- 
schiedene Länge und gabeln sich in erheblichem Abstand vom mitunter 
schwach gewellten Rand ; ihm folgt ein auf die Nähe der Basis beschränkter 
feiner Saumnerv. Die Sekundärsegmente eines Blattes besitzen sehr ver- 
schiedene Größe, werden von zahlreichen dünnen Zwischennerven durch- 
zogen und durch die weiten Maschen der Tertiärnerven ausgefüllt. Die 
fast kahlen Blätter zeigen eine stark kutinisierte Epidermis; ihre Kutikula 
ist stets glatt. Für die Zellen der Oberseite sind die knotig verdickten 
Wände bezeichnend. Die nach dem Rubiaceen-Typus gebauten Stomata 
beschränken sich auf die Unterseite und liegen in gleicher Höhe mit den 
Epidermiszellen. Durch diese Angaben wird die allgemeine Beschaffen- 
heit der folgenden Formen bestimmt: 

a) Abb. 15—19 (W. 27—29). 

Die dicken lederigen Blätter sind lanzettförmig, 6—12 cm lang, 
1,7—3,5 cm breit, mit verjüngter Basis versehen und in eine kurze 
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Träufelspitze verschmälert. Ihr Rand ist nicht selten etwas gewellt; 
ein Streifen der Spreite zieht sich an dem bis 1,1 cm langen kräftigen 
Stiel herab. Der dicke Primärnerv durchläuft fast gerade oder schwach 
gebogen das ganze Blatt, verjüngt sich allmählich, tritt aber bis zur 
Spitze hervor. Beiderseits verlassen ihn in unregelmäßigen Abständen 
6—10 schwache Sekundärnerven, deren Ausgangswinkel bei dem 





Abb. 15. Symplocos-Typus. Verschiedene Blattreste der a-Form (natürl. Größe). Das 
durch das Teilbild 6 veranschaulichte Fossil zeigt einen gewellten Rand und in den spitzen 
Winkeln der unteren Sekundärnerven Domatien (vgl. Abb. 17). Die nach Gestalt und 
Größe verschiedenen Sekundärsegmente der Spreiten enthalten schwache Zwischennerven. 


gleichen Fundstück zwischen 40 und 70° schwanken. Sie besitzen ver- 
schiedene Länge, verlaufen + gebogen, besonders im letzten Drittel 
etwas geschlängelt, und gabeln sich in zum Teil erheblichen Abstand 
vom Rande. Ihre Äste divergieren unter rechten oder seltener spitzen 
Winkeln; die flachen Bogen treten etwas stärker hervor als die Tertiär- 
nerven und sind mit vielen Außenschlingen versehen. Die Tertiärnerven 
entspringen am Primärnerven und auf beiden Seiten der Sekundärnerven 
unter etwa rechten Winkeln. Sie sind spärlich, schwach entwickelt, 
verästelt und bilden weite unregelmäßige Maschen. Das in ihnen liegende 
Netzwerk der Nervillen wird von den feinsten Leitbündeln vieleckig auf- 
geteilt. In den an Gestalt und Größe sehr ungleichen Sekundärsegmenten 
verlaufen fast stets Zwischennerven. Diese sind nicht wesentlich stärker 


"1 D. 
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als die Tertiärnerven und vereinigen sich mit ihren Maschen. An der 
Basis entspringt beiderseits vom Primärnerven ein dünner Saumnerv, 
der dem Rande folgt, um sich in den Außenschlingen der untersten 
Sekundärnerven aufzulösen. Bei manchen Resten besitzen die Ausgangs- 
winkel benachbarter Sekundärnerven sehr verschiedene Größe, so daß 
sie divergieren oder konvergieren. Im Bereich der Spitze und Basis der 
Spreiten sind die Ausgangswinkel der Sekundärnerven nicht selten etwas 
stumpfer als angegeben. 





Abb. 16. Symplocos- Typus (a-Form). a Leitbündelverlauf in der Blattmitte; der gebogene 
Sekundärnerv ist gegabelt; man erkennt nur wenige, zu unregelmäßigen Maschen 
verbundene Tertiärnerven (8mal vergr.). b Unterer Gabelast des durch das Teilbild a 

veranschaulichten Sekundärnerven (8mal vergr.). 


Viele Blätter zeigen auf der Unterseite merkwürdige Gebilde, die den 
Domatien des älteren Schrifttums entsprechen. Sie finden sich in den 
spitzen Winkeln zwischen dem Primärnerven und stärkeren Sekundär- 
nerven. Die auf die untere Hälfte der Spreite beschränkten Domatien 
sind dreieckig gestaltet und 0,12—0,16 cm lang. Der zwischen den her- 
vortretenden Nerven gelegene Raum wird von einem braunen Häutchen 
dachartig überspannt. Es besteht aus einem mehrschichtigen Verband 
dünnwandiger Zellen und war offenbar unbehaart. Bei allen Domatien 
zeigt diese Decke einen in das Innere führenden, bis 0,06 cm langen 
Längsschlitz. Ob das Häutchen schon in der Anlage mit einem Loch 
versehen war oder erst während des Wachstums der Spreite aufgerissen 
ist, läßt sich nicht feststellen. Sämtlichen Domatien fehlt ein gegen die 
Blattspitze gerichteter Ausgang, so daß sie nicht taschenförmig erscheinen. 
An dieser bis 0,12 cm breiten Stelle geht ihre Decke in die gewöhnliche 
Epidermis über. Bei einigen Resten fehlen die Domatien vollständig. 
Andere Fundstücke lassen bis sechs der eigentümlichen Gebilde im 
Bereich der unteren Sekundärnerven erkennen. Sie befinden sich be- 
sonders an wechselständigen Nerven, aber auch in etwa gegenüber 
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liegenden Winkeln. Über ihre Entstehung vermag ich keine begründete 
Ansicht zu äußern. 

Die Epidermis der Blattoberseite zeigt in der Fläche vieleckige, 
10—30 u große Zellen mit kräftigen, knotig verdickten Wänden. Stellen- 
weise sind sie schwach gewellt und tragen die Knoten an den in das 
Lumen ragenden Rippen. Die über den Nerven befindlichen Zellen 
erscheinen ihrem Verlaufe folgend + gestreckt. Sie besitzen fast gerade, 
gleichmäßig verdickte Längswände und zum Teil schief gestellte Quer- 
wände. Stomata, Ansatzstellen von Haaren oder andere Gebilde beson- 
derer Art fehlen. Die Zellen der unteren Epidermis zeigen dünne, schwach 





a b 


Abb. 17. Symplocos-Typus (a-Form). a Dreieckige Domatien in den unterseitigen Winkeln 
zwischen dem Primärnerven und zwei Sekundärnerven des durch die Abb. 15b veran- 
schaulichten Blattes (8mal vergr.). b Ein Domatium; seine Decke zeigt ein schlitzförmiges 
Loch, das in den Binnenraum führt und auf die Blattunterseite blicken läßt (50 mal vergr.). 


gebogene oder deutlich gewellte Antiklinalwände; beide Formen finden 
sich bei einem Blatt. Der Spalt der zahlreichen Stomata ist nicht in 
bestimmter Weise gerichtet. Ihre breit-elliptischen oder fast kreisrunden 
Schließzellenpaare sind 17—23 u lang und 14—21 u breit. Die SchlieB- 
zellen werden von je einer lateralen Nebenzelle begleitet. Sie besitzt 
viereckige oder halbmondförmige Gestalt und teilt die Länge der Schließ- 
zelle, ist aber fast stets wesentlich breiter. An die Pole der Schließzellen- 
paare grenzen gewöhnlich quergestreckte Zellen, deren nicht selten 
nebenzellartiges Aussehen von der Lage und ihrer häufig viereckigen 
Form abhängt. Sie sind gelegentlich durch eine vertikale Wand quer- 
geteilt. In entsprechender Weise zerlegte laterale Nebenzellen finden 
sich nur sehr selten. Einzelne, bis 40 u große Schließzellenpaare zeigen 
ebenfalls laterale Nebenzellen oder werden von 6—8 gewöhnlichen 
Epidermiszellen umgeben. Haarbasen sind selten und auf die Nähe der 
srößeren Nerven beschränkt. Die gegen diese Narben gestreckten 
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8—12 Zellen besitzen etwas ver- 
dickte Radialwände und bilden 
einen rosettenförmigen Verband. 
An einigen Stellen haften noch die 
einzelligen, glatten, bis 250 y langen 
spitzen Haare. Unter den Nerven 
befinden sich ihrem Verlaufe fol- 
gende +gestreckte Zellen mit ge- 
raden, kräftigen Längswänden. In 
den häufig etwas schiefen Quer- 
wänden erkennt man nicht selten 
Spaltentüpfel. Die Randzellen der 
Spreite liegen auf der Ober- und 
Unterseite in einem bis 200 u brei- 
ten Streifen. Sie sind gestreckt, 
bis 40 uw lang, 5—12 u breit und 
mit geraden kräftigen Wänden ver- 
sehen. Der Übergang in die ge- 
wöhnlichen Epidermiszellen erfolgt 
allmählich. 

In der unteren Epidermis liegt 
eine geringe Zahl gestreckter Zellen, 
die bis drei dünne Vertikalwände 
aufweisen. Sie bezeichnen die Lage 
nicht fertig entwickelter Stomata. 
Die durch zwei Wände begrenzten 
Segmente entsprechen den Mutter- 
zellen der lateralen Nebenzellen und 
des Schließzellenpaares. Eine ihnen 
parallele dritte Wand zerlegt die 
mittlere Zelle in die Mutterzellen 
der Schließzellen, deren weitere 
Differenzierung unterblieben ist. 
Die zu diesem häufigen Zustand 
führende Folge gestattet den Schluß 
auf die Herkunft der Nebenzellen 
und Schließzellen aus einer Zelle 
des Dermatogens. Somit sind die 
Stomata der Fossilien nach dem 
echten Rubiaceen-Typus gebaut. 
Die an die Pole der Schließzellen- 
paare grenzenden Zellen sind keine 





e 
Abb. 18. Symplocos-Typus (a-Form). 
a Obere Kutikula mit den knotig verdickten 
Zellwänden (225 mal vergr.). b Untere Kuti- 
kula; bei x ein besonders großer Spalt- 
öffnungsapparat (225 mal vergr.). c Untere 
Kutikula; an die Schließzellen der beiden 
Stomata grenzen große laterale Nebenzellen ; 
die polaren Nachbarzellen sind quergestreckt 
(700mal vergr.). 


eigentlichen Nebenzellen, da sie nicht von der Mutterzelle des Spalt- 


öffnungsapparates stammen. 
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Das Mesophyll führt kugelige, 10—35 u große durchscheinende, 
gelbliche Ballen. Jede Masche des Netzes der feinsten Leitbündel enthält 
zwischen 5 und 20 dieser stark lichtbrechenden Gebilde, besonders unter 
der oberen Epidermis. Sie sind auch in dem die größeren Nerven beglei- 
tenden Gewebe zu finden. Offenbar stammen die Körper von dem 
Inhalt bestimmter Mesophyllzellen oder aus Sekretlücken. Ihr optisches 
Verhalten erteilt keinen Hinweis auf die stoffliche Herkunft. Bei manchen 
Blättern sind die Ballen weitgehend zerstört, so daß ihr Vorkommen 
lediglich durch körnige Massen angezeigt wird. Größere, dunkelbraune 





a b 


Abb. 19. Symplocos-Typus (a-Form). a Stark lichtbrechende Fettballen oder Sekretkörper 
im Mesophyll (50 mal vergr.). b Eine der feinsten Maschen des Leitbiindelnetzes mit diesen 
Gebilden (225 mal vergr.). 


Körper verschiedener Gestalt fanden sich nur in einem Blatt. Nach dem 
regellosen Auftreten dürften sie eher Koagulate als ursprüngliche Gebilde 
sein. 


b) Abb. 20—22 (W.30 und 31). 

Diese Blätter unterscheiden sich von den beschriebenen Resten durch 
die geringe Größe, schmale Form und spitzeren Ausgangswinkel der 
unregelmäßig entwickelten Sekundärnerven. Sie sind 4,5—8 cm lang, 
bis 1,8 cm breit, häufig etwas gekrümmt und nicht selten mit einem 
leicht gewellten Rand versehen. Die Spreite ist in eine stumpfe Spitze 
ausgezogen und zum kurzen kräftigen Stiel allmählich verjüngt. Den meist 
gebogenen, hervortretenden Primärnerven verlassen in ungleichen Ab- 
ständen unter Winkeln von 30—35° wenige schwache Sekundärnerven. 
Sie besitzen verschiedene Länge und gabeln sich nach gewöhnlich nur 
kurzem, geschlängelten Verlauf. Ihre durch spitz- oder stumpfwinkelig 
divergierende Äste gebildeten flachen Bogen sind wesentlich stärker als 
die unter spitzen Winkeln vom Primärnerven ausgehenden Tertiär- 
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nerven. In den durch verschiedene Größe auffallenden Sekundär- 
segmenten verlaufen schwache Zwischennerven. Die sonstige Nervatur 





b 


Abb. 20. Symplocos-Typus. Verschiedene Blatter der b-Form (natiirl. GréBe). Zu beachten 

sind besonders bei dem durch das Teilbild ce veranschaulichten Fossil die unregelmäßige 

Folge und verschiedene Länge der geschlängelten, nach kurzem Verlauf gegabelten 
Sekundärnerven. 


eC 





Abb. 21. Symplocos-Typus (b-Form). a Leitbündelverlauf in der Blattmitte; man erkennt 
nur wenige, zu weiten Maschen gefügte Tertiärnerven (8mal vergr.). 6 Gabelstelle des durch 
das Teilbild a veranschaulichten Sekundärnerven (8mal vergr.). 


zeigt keine Eigentümlichkeiten. Domatien wurden bei dieser Form 
nicht gefunden. 

Die Zellstruktur der Epidermis gleicht in den wesentlichen Merkmalen 
dem für die anderen Blätter beschriebenen Feinbau. Auch ihrer aus 
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vieleckigen Zellen mit knotig verdickten Wänden bestehenden Oberseite 
fehlen Gebilde besonderer Art. Die dünnen Wände der unteren Epidermis- 
zellen sind gewöhnlich schwach gebogen. Für die nach dem gleichen 
Typus gebauten Stomata ist zu erwähnen, daß die viereckig gestalteten 





b d 


Abb. 22. Symplocos-Typus (b-Form). a Obere Kutikula mit den knotig verdickten Zell- 

wänden (225mal vergr.). b Untere Kutikula (225 mal vergr.). e Untere Kutikula; an die 

Schließzellen der Stomata grenzen große laterale Nebenzellen; eine der polaren Nachbar- 

zellen ist quergeteilt, die andere den beiden Stomata gemeinsam (700mal vergr.). d Zwei 

durch Antiklinalwände geteilte Epidermiszellen; sie entsprechen den Mutterzellen nicht 
differenzierter Stomata (700mal vergr.). 


lateralen Nebenzellen der Schließzellen in mehr Fällen ungleiche Größe 
besitzen. Die an ihre Pole grenzenden Epidermiszellen sind häufiger 
quergeteilt. Nicht selten besitzen zwei genähert liegende Schließzellen- 
paare eine polare Nachbarzelle. Gemeinsame laterale Nebenzellen sind 
dagegen sehr selten. Als Mutterzellen nicht fertig entwickelter Stomata 
kenntliche gestreckte Epidermiszellen mit vertikalen Wänden finden sich 
besonders häufig. Einige dieser Zellen teilten sich in weiterer Folge und 
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haben bis zu sechs Abkömmlinge geliefert. Durch sie wird das gelegent- 
liche Auftreten von vier lateralen Nebenzellen an den Stomata der Blätter 
des Typus erklärt. Besonders große Schließzellenpaare sind ebenfalls 
vorhanden; sie könnten als Wasserspalten gedient haben. Die Ansatz- 
stellen der Haare beschränken sich auch bei dieser Form auf die Nähe 
der kräftigeren Nerven. Im Mesophyll liegen die beschriebenen Körper 
unbekannter Herkunft. Sie sind bis 40 u groß 

und bei den meisten Blättern fast vollständig  Æ 

zersetzt. ‘ 


c) Abb. 23 (W. 32). 

Die Form ist nur durch den abgebildeten, 
etwa 5,2cm langen, bis 2,1 cm breiten, ohne 
Spitze und Basis erhaltenen Spreitenrest belegt. 
Seine Gestalt läßt auf ein lanzettliches Blatt 
schließen; Domatien sind nicht vorhanden. Von 
den anderen Resten unterscheidet sich dieses Fund- 
stück durch die geraden, in fast gleichen Abständen 
folgenden Sekundärnerven. Die sonstigen Einzel- 
heiten des Leitbündelverlaufes entsprechen den 
für sie geschilderten Verhältnissen. Auch die Zell- 
struktur zeigt keine bemerkenswerten Abwei- BE 
chungen, und selbst die eigentümlichen Körper Ab EB, Symplocoe- 
sind im Mesophyll angedeutet. Die Herkunft des entrer pare = 
Fossils von einem besonders großen und nicht beachten sind die real. 
gekrümmten Blatt der zweiten Form ist nicht prem ge eg oe 
wahrscheinlich. geraden Sekundärnerven. 


d) Abb. 24—26 (W. 33—35). 

Diese Blätter können an den im unteren Teil der Spreite besonders 
spitzen Ausgangswinkeln der dünnen Sekundärnerven erkannt werden. 
Sie sind lanzettförmig, 8—15 cm groß, 2—3 cm breit, in eine häufig 
etwas abgesetzte, bis 2,5 em lange, nicht selten gekrümmte Träufel- 
spitze ausgezogen und mit verjüngter Basis verschen. Am bis 1,8 cm 
langen kräftigen Stiel läuft ein schmaler Streifen der Spreite herab. Die 
Ausgangswinkel der unteren, besonders langen Sekundärnerven be- 
tragen etwa 30—40°. In der Mitte des Blattes sind die Nerven kürzer, 
entspringen unter 60—70° und verlaufen in gleichmäßigeren Abständen 
als bei den beiden ersten Formen. Durch die aufsteigenden unteren 
Sekundärnerven wird die fast dreieckige Gestalt der großen unteren 
Sekundärsegmente bedingt. Die Zwischennerven sind zahlreich und nur 
schwach entwickelt. Der in der Nähe der Basis dem Rande folgende Saum- 
nerv kann sich bis 0,1 cm von ihm entfernen. Die übrigen Einzelheiten 
der Nervatur bieten keine Besonderheiten. Bei mehreren Blättern fanden 
sich Domatien der beschriebenen Beschaffenheit und in der gleichen Lage. 

9 





Planta Bd. 33. 












Franz Kirchheimer: 





a b € 
Abb. 24. Symplocos-Typus. Verschiedene Blattreste der d-Form (natürl. Größe). Die 
durch die Teilbilder « und e veranschaulichten Fossilien lassen die unter spitzeren Winkeln 
entspringenden unteren Sekundärnerven erkennen. 





Abb. 25. Symplocos-Typus (d-Form). a Leitbündelverlauf in der Blattmitte; man erkennt 
nur wenige, zu unregelmäßigen Maschen verbundene Tertiärnerven (8mal vergr.). b Unterer 
Gabelast des durch das Teilbild a veranschaulichten Sekundärnerven (8 mal vergr.). 





Laubblätter aus dem älteren Tertiär der Lausitz. 131 


Die Zellstruktur der Epidermis zeigt keine bemerkenswerten Unter- 
schiede gegenüber den anderen Blättern. Für die Zellen ihrer Oberseite 
sind knotig verdickte, etwas mehr gebogene Wände bezeichnend. Die 
lateralen Nebenzellen der gewöhnlich rundlichen Schließzellenpaare 
besitzen oft ungleiche Größe und können bei viereckiger oder halbmond- 
förmiger Gestalt ihre Breite um das Doppelte übertreffen. Manche der 





Abb. 26. Symplocos-Typus (d-Form). a Stark zersetzte Fettballen oder Sekretkörper im 

Mesophyll (50mal vergr.). b Obere Kutikula mit gewellten, knotig verdickten Zellwänden 

(225mal vergr.). ce Untere Kutikula (225 mal vergr.). d Untere Kutikula; an die Schließ- 

zellen der Stomata grenzen große laterale Nebenzellen; eine der polaren Nachbarzellen ist 
quergeteilt (700mal vergr.). 


an die Pole der Schließzellenpaare grenzenden Zellen werden durch eine 
Querwand zerlegt. Die spärlichen Trichombasen beschränken sich auf 
die Nähe der größeren Nerven. Sie sind rundlich, mit dicker Wand ver- 
sehen und werden von 8—12 radial gestreckten Zellen umgeben. Im 
Mesophyll erkennt man Reste der bis 40 u großen, meist stark zersetzten 
gelblichen Körper. 

e) Abb. 27—29 (W. 36—38). 

Die besonders dicken lederigen Reste sind den Blättern der letzten 
Form sehr ähnlich, besitzen aber keine durch spitzere Ausgangswinkel 

9* 
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auffallende untere Sekundärnerven. Sie stammen von schmalen lanzett- 
lichen, bis 15 cm langen und höchstens 3 em breiten Spreiten mit kurzem 
kräftigen Stiel; ihre Spitze ist nicht erhalten. Den dicken, auf der Unter- 
seite hervortretenden Primärnerven verlassen die nur schwachen, etwas 
gebogenen Sekundärnerven unter Winkeln von ungefähr 60—70° in 
ziemlich gleichmäßigen Abstän- 
den. Die flachen, vom Rande 
entfernten Bogen treten deut- 
lich hervor. Manche Zwischen- 
nerven durchlaufen die ganze 
Länge der durch etwa die gleiche 
Größe ausgezeichneten Sekun- 
därsegmente. In den sonstigen 
Einzelheiten der Nervatur be- 
stehen keine Unterschiede gegen- 
über den anderen Resten des 
Typus. Auch der Feinbau der 
Epidermis zeigt keine wesent- 
lichen Besonderheiten. Die Zel- 
len ihrer Unterseite sind mit 
etwas mehr gewellten Wänden 
versehen. Im Mesophyll finden 
sich die gleichen Körper. Sie 
sind höchstens 40  groB und 
häufig fast bis zur Unkenntlich- 
keit zersetzt. Domatien scheinen 


j bei dieser Form zu fehlen. 


TEST 








a c 
SA 
Abb. 27. Symplocos-Typus. Verschiedene Blatt- Die übereinstimmendenHaupt - 
reste der e-Form (natürl. Größe). Das durch merkmale der Nervatur und der 
das Teilbild @ veranschaulichte Fossil zeigt die > L. « " 
unter etwa den gleichen Winkeln entspringenden gleiche Feinbau der Epidermis 
kurzen Sekundärnerven. In den ähnlich gestal- lassen auf ein verwandtschaft- 
teten Sekundärsegmenten der Spreiten erkennt a à 2 
liches Verhältnis der dem Typus 


man schwache Zwischennerven. 

zugewiesenen Blätter schließen. 
Auch der Vergleich ihrer Abbildungen kann über sein Bestehen belehren. 
Den Resten der drei ersten Formen sind besonders viele gemeinsame 
Züge eigen. Die anderen Fossilien werden ebenfalls durch eine größere 
Ähnlichkeit verbunden. Übergänge zwischen den einzelnen Formen 
fehlen, da selbst das durch die Abb. 23 dargestellte Fundstück eine 
gewisse Eigenart zeigt. Vielmehr sind die Unterschiede ihrer Nervatur 
größer als gewöhnlich bei den Blättern einer Pflanze. Sie recht- 
fertigen die Annahme, daß die Reste des Typus von mindestens fünf 
verschiedenen Gewächsen stammen. Besonders häufig fanden sich die 
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unter a und d beschriebenen Blätter. Zu ihnen gehören von den 
52 Präparaten des Typus nicht weniger als 39 Reste. Bruchstücke 
schmaler Blätter mit der gleichen Zellstruktur lassen auf das Vorkommen 
einer weiteren Form schließen. 

Von den für Wiesa nach Früchten oder Samen festgestellten Familien 
besitzen in der gegenwärtigen Flora lediglich manche Arten aus Gattungen 
der Magnoliaceen, Lauraceen und Symplocaceen vergleichbare Blätter. 





a b 
Abb. 28. Symplocos-Typus (e-Form). a Leitbündelverlauf in der Blattmitte; die dünnen 
Tertiärnerven bilden weite Maschen (8mal vergr.). b Gabelstelle des durch das Teilbild a 


veranschaulichten Sekundärnerven (8mal vergr.). 


Die Magnoliaceen sind nur durch wenige Samenreste einer Magnolia- 
Form vertreten. Zu den Lauraceen gehören große Früchte, deren Stamm- 
form die Blattreste des Litsea-Typus hinterlassen haben dürfte. Die 
Symplocaceen lieferten unzählige Fruchtreste mehrerer Symplocos- 
Arten und erloschener Gattungen. Somit erteilt das Mengenverhält- 
nis einen Hinweis auf die Herkunft der nach dem Mastixia-Typus 
häufigsten Laubblätter von dieser Familie. 


Bei den Gattungen der erwähnten Familien sind die Stomata nach dem Rubia- 
ceen-Typus gebaut. Den Spaltöffnungsapparaten der vorliegenden Blätter fehlen 
aber die für viele Magnoliaceen bezeichnenden Kranzzellen, so daß ihre Zugehörig- 
keit nur geringe Wahrscheinlichkeit besitzt. Auch die Stomata der Lauraceen 
zeigen eine abweichende Beschaffenheit; sie sind fast stets eingesenkt und werden 
von den Nachbarzellen + überdeckt. Die Herkunft der Fossilien von Blättern 
dieser Familie ist demnach ebenfalls sehr zweifelhaft. Sekretzellen sind im Meso- 
phyll der meisten Magnoliaceen und aller Lauraceen anzutreffen, fehlen aber bei 
den näher untersuchten Symplocos-Arten. Dieser Befund besitzt keinen Wert für 
den Anschluß der Fossilien, da die in ihnen liegenden gelblichen Körper nicht mit 
Gewißheit aus derartigen Idioblasten abgeleitet werden können. 
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Über die Nervatur der mehr als 350 Symplocos-Arten der gegen- 
wärtigen Flora liefert das Schrifttum nur wenige Angaben!. Für Sym- 
plocos ciponima L'HÉRITIER und 8. spicata RoxBurcH hat v. Errimcs- 
HAUSEN (1861, S. 86) den Leitbündelverlauf dargestellt. Den Fossilien 
vergleichbare dicke lederige, ganzrandige große Blätter mit +entwickelter 
Träufelspitze und kurzem kräftigen Stiel besitzen besonders asiatische 
Arten der Gattung. Ihre Merkmale finden sich z. B. bei manchen, Formen 
von Symplocos anastomosans CHUN, S. neriifolia SIEBOLD et ZUCCARINT, 

S. ophirensis CLARKE, S. pyrifolia WALLICH 

und 8. racemosa ROXBURGH. Die häufig in 

ungleichen Abständen ausgehenden Sekun- 
därnerven sind schwach, besitzen verschie- 
dene Länge und gabeln sich nicht selten 
schon nach kurzem Verlauf. Die durch 
die wechselnde Größe auffallenden Sekun- 
därsegmente enthalten bei den meisten 

Arten Zwischennerven. Sie besitzen ge- 
-xwôühnlich nur die Stärke der oft spär- 

lichen, zu einem unregelmäßigen weit- 

maschigen Netz verbundenen Tertiär- 

nerven. Bei vielen Arten findet sich im 

unteren Teil der Spreite ein dem Rand 

folgender Saumnerv. Von den amerikani- 





Abb. 29. Symplocos-Typus x . . u 
(e-Form). Kutikula der Unterseite schen Vertretern der Gattung zeigt Sym- 
(225 mal vergr). An die Schließzellen 0C08 : : - 2 ViteK = 
der zahlreichen Stomata grenzen pl N (At BLET) Gi — ähn- 
große laterale Nebenzellen. Die liche, aber nur selten ganzrandige Blätter. 


gestreckten Zellen bei x liegen 


not ES Bereit: Allgemein herrscht bei Symplocos eine 


ungewöhnlich große Mannigfaltigkeit der 
einfachen Spreiten. SEYBOLD (1927, S. 106) fand sie nach dom salicoiden, 
fagoiden, lauroiden, prunoiden und daphnoiden Typus gebaut. Manche 
Arten besitzen verschieden gestaltete stumpfe oder zugespitzte Blätter. 
Ihr Rand kann selbst bei einer Pflanze gesägt, +entfernt gezähnt oder 
nur leicht gewellt sein. Dieses bei der formenreichen Symplocos spicata 
besonders auffallende Verhalten erschwert den Vergleich der Fossilien 
mit bestimmten Arten. 
Den Feinbau der Symplocos-Blätter hat besonders WEHNERT (1906, 
S. 12—57) untersucht. Seine Angaben konnten durch eigene Analysen 
bestätigt werden. Die nach dem Rubiaceen-Typus gebauten Stomata 


1 Symplocos gilt gewöhnlich sis einzige lebende Gattung der Symplocaceen. 
Ihre zahlreichen Arten hat man früher auf verschiedene Gattungen verteilt. Auch 
im neueren Schrifttum fehlt es nicht an Versuchen, den Formenkreis zu zerlegen. 
Als wesentlichstes Kennzeichen der Symplocos-Arten muß nach meiner Ansicht 
die Frucht bewertet werden. Ihre Merkmale bestimmen die zu Symplocos gehören- 
den Gewächse und begrenzen den Umfang der Gattung (1938b, 8. 352—357). 
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liegen fast immer in gleicher Höhe mit den Epidermiszellen und sind den 
Spaltöffnungsapparaten der Fossilien sehr ähnlich. So grenzen an die 
Pole der Schließzellenpaare bei vielen Arten +quergestreckte Nachbar- 
zellen. Wasserspalten in Gestalt besonders großer Stomata sind ver- 
breitet. Als Mutterzellen nicht fertig entwickelter Spaltöffnungsapparate 
kenntliche Epidermiszellen mit dünnen Antiklinalwänden finden sich 
ebenfalls’. Den nur spärlichen Trichombasen auf der Unterseite der 
Fossilien entspricht das häufige Vorkommen fast kahler Symplocos- 
Blätter; einzellige Deckhaare sind verbreitet. Die Zellen der oberen 
Epidermis zeigen nicht selten knotig verdickte Wände, z. B. bei der auf 
den Philippinen verbreiteten Art Symplocos polyandra BRAND. Das 
Fehlen von Sekretzellen kann nicht für die ganze Gattung behaupte! 
werden, da nur ein kleiner Teil der Arten histologisch untersucht wurde. 
Bei Symplocos adenophylla WALLIcH und S. glomerata Kınc finden sich 
im Blattrand eigentümliche Drüsen, die einen gummiartigen gelblichen 
Stoff abscheiden. Sein Vorkommen gestattet den Schluß auf die Möglich- 
keit einer stärkeren Sekretion bei etwaigen fossilen Vertretern der 
Gattung. Für die nahe verwandten Styracaceen ist die massenhafte 
Abgabe eines harzartigen Stoffes bekannt; sie erfolgt aber bei den Styraz- 
Arten nur durch pathologische Sekretion in den diekeren Achsen. Auch 
können die aus den fossilen Blättern beschriebenen Gebilde von den 
bei Symplocos in den Zellen des Palisadengewebes verbreiteten Ballen 
festen Fettes stammen. Mit den Tonerdekörpern RADLKOFERs haben 
sie nichts zu tun. 

Domatien der für die Fossilien beschriebenen Form sind von Ge- 
wächsen aus verschiedenen Familien bekannt?. Besonders ähnlich er- 
scheinen ihnen die durch PENZIG und CHIABRERA (1902, S.440) bei 
einigen Elaeocarpus-Arten gefundenen unbehaarten ‚Acarodomatien‘ mit 
schlitzartigem Loch; die Unterseite der Blätter von E. rèsinosus BLUME 
zeigt sie in den spitzen Nervenwinkeln am Primärnerven (Taf. 16, Fig. 8). 
Dagegen besitzen die früher als Drüsen gedeuteten Domatien mancher 
Lauraceen-Blätter eine abweichende Beschaffenheit. Sie gleichen kleinen 
Grübchen oder sind Taschen mit einem gegen die Blattspitze gerichteten 
Ausgang. Bei anderen Formen finden sich lediglich Haarbüschel in den 
Nervenwinkeln. Das Vorkommen von Domatien ist für die heutigen 


1 Geteilte Mutterzellen der nach dem Rubiaceen-Typus gebauten Stomata sah 
ich auch bei Strychnos. Für diese Gattung hat schon SOLEREDER (1899, S. 610) das 
Vorkommen von Epidermiszellen mit mehreren dünnen Vertikalwänden erwähnt. 

2 Auch an Laubblattresten anderer Herkunft glaubt man Domatien festgestellt 
zu haben. ScHINDEHÜTTE (1907; S. 41, 46/47 und 54) fand sie bei angeblichen 
Lauraceen-Fossilien aus einem Basalttuff Niederhessens. Die dreieckigen Gebilde 
beschränken sich ebenfalls auf die spitzen Winkel an den unteren Sekundärnerven, 
sind aber nur im Abdruck erhalten und erlauben keinen näheren Vergleich mit dem 
Bau der Domatien der vorliegenden Reste. 
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Nymplocos- Arten unbekannt und ergab sich auch nicht bei eigenen Nach- 
forsehungen. 


Die Domatien besitzen aber keinen Wert für die Systematik der Laubgewächse. 
Sie sind bei vielen Pflanzen nicht beständig entwickelt, sondern können manchen 
Blättern fehlen oder sich auf wenige Arten einer Gattung beschränken. Die Ähnlich- 
keit der an den Fossilien festgestellten Gebilde mit den Domatien von Zlaeocarpus 
ist nicht als Hinweis auf einen verwandtschaftlichen Zusammenhang zu bewerten. 
Denn bei dieser Gattung und den anderen Tiliaceen besitzen die Stomata keine 
besonderen Nebenzellen. 

In neuerer Zeit hat man die Domatien nur wenig beachtet, da ihr Verhältnis 
zu den gelegentlichen tierischen Insassen nicht mehr im Sinne Lunpströns (1887, 
S. 56-72) beurteilt wird. Hingewiesen sei auf die große Ähnlichkeit mancher 
Domatien mit bestimmten, als extraflorale Nektarien gedeuteten Krypten. So 
hat Lunpstr6 (1887, S. 16 und 29) auf der Unterseite der Blätter vieler Coprosma- 
Arten an der Basis der Sekundärnerven gelegene behaarte Domatien gefunden. 
Offenbar sind die entsprechenden Gebilde der Coprosma lucida FORSTER von SOLE- 
REDER (1908, S. 175 und 375) als Nektarien gedeutet worden !. 


Nach der Gesamtheit der Befunde ist die Herkunft der Fossilien von 
Symplocaceen-Blättern nicht unwahrscheinlich. Lediglich das Auftreten 
des Sekretes im Mesophyll könnte an ihrer Zugehörigkeit zweifeln 
lassen. Jedoch ist zu beachten, daß bei einigen fossilen Laubgewächsen 
Sekretionsorgane entwickelt waren, die den verwandten Pflanzen der 
vegenwärtigen Flora fehlen. Das Auftreten von Sekretbehältern im 
Endokarp einiger Symplocaceen-Fruchtreste aus dem Alttertiär des süd- 
lichen Englands ist in dieser Hinsicht und für die Deutung der vor- 
liegenden Fossilien besonders wichtig. Ferner sollen zwei Symplocos- 
Steinkernformen aus dem Jungtertiär Zentralfrankreichs ein ‚Harz‘ 
enthalten. Diese Angaben verweisen auf die Möglichkeit, daß bei den 
Svmplocaceen der geologischen Vergangenheit auch in den Blättern ein 
ähnlicher Stoff gebildet wurde. 

Den wichtigsten Hinweis auf die Stellung der Blätter erteilen die zahl- 
losen Symplocaceen-Fruchtreste ihrer Fundschichten. Durch Frucht- 
oder Samenfunde ist für das ältere Tertiär der Lausitz keine andere 
Familie mit mehreren ähnlich beblätterten Formen belegt. Die Ver- 
schiedenheit des Laubes läßt einen Zusammenhang mit den vier Sym- 
plocos-Arten und der Sphenotheca incurva vermuten?. Jedoch bleibt das 


1 Xektarien erwähnt Hanserre (1903, S. 221) für den gesägten oder gezähnten 
Rand der Blätter der südamerikanischen Arten Symplocos celastrinea MARTIUS, 
N, tetrandra Martivs und $. uniflora (Pout) BENTHAM. Die bei der in Südchina 
heimischen Symplocos glandulifera BRAND (1901, S.68) vorhandenen Drüsen 
wurden nicht näher untersucht. Vielleicht entsprechen sie den auch bei anderen 
asiatischen Arten im Blattrand gefundenen Sekretionsorganen (vgl. WEHNERT 
1906. S. 18). 

? In der letzten Zeit lieferte Wiesa einen Rest der aus den gleichalterigen 
Braunkohlenschichten des Rheinlandes als Durania Ehrenbergii beschriebenen Form. 
Sie ähnelt den großen Steinkernen der auf der malayischen Halbinsel heimischen 
heutigen Art Symploros rigida CLARKE, zeigt aber einige Besonderheiten und kann 
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engere Verhältnis der Blätter zu den nach den Merkmalen der Früchte 
getrennten Formen verborgen, da sie nicht im organischen Verband vor- 
kommen. 


Aus den tertiären Schichten sind nur sehr wenige Symplocos-Blatt- 
reste beschrieben worden. Fast alle Angaben beziehen sich auf gesägte 
oder gezähnte Blätter, so daß sie für einen Vergleich mit den vorliegenden 
Fossilien nicht in Frage kommen. Nur ein Fundstück wurde mikro- 
skopisch untersucht. Der durch Hormann (1926, S. 157/158) aus dem 
Miozän der Steiermark beschriebene Rest zeigt den entfernt gezähnten 
Rand und von der Nervatur lediglich den kräftigen Primärnerven er- 
halten. Diese Merkmale gestatten keinen Schluß auf die Zugehörigkeit 
des Fossils. Völlig willkürlich ist sein unter Hinweis auf die gewellten 
Antiklinalwände der oberen Epidermiszellen erfolgender Vergleich mit 
der heutigen Art ,,Symplocos laurifolius‘‘!. UNGER (1866, 8. 31/32) hat 
Blattabdrücke aus einer durch das massenhafte Vorkommen sicherer 
Symplocos-Fruchtreste bekannten miozänen Braunkohle des Vogels- 
berges auf die als S. gregaria (v. LEONARD) A. BRAUN beschriebenen 
Steinkerne bezogen. Die Zugehörigkeit der mit den gesägten Blättern 
der mittelamerikanischen Form Symplocos sericea GALEOTTI verglichenen 
Fossilien wird durch die Nervatur nicht bewiesen; ihre früher vermutete 
Herkunft von Prunus ist in gleichem Grade zweifelhaft. Den gezähnten 
Blättern der Symplocos spicata ähnliche Abdrücke aus dem Alttertiär 
Mitteldeutschlands hat FRIEDRICH (1883, S. 341—343) beschrieben. Sie 
fanden sich mit Blütenresten, die der Herkunft von Symplocos oder einer 
verwandten Form verdächtig sind. 


Nach der Form und Nervatur Symplocos-artige Lederblätter ent- 
wickeln viele Aquifoliaceen und Celastraceen der gegenwärtigen Flora. 
So gibt es südamerikanische ZJlex-Arten, deren Laub von manchen 
Symplocos-Blättern äußerlich nicht zu unterscheiden ist?. Die bei 
BRAND (1901, S. 13—89) erwähnten Synonyme erteilen Aufschluß über 
weitere Familien mit ähnlich beblätterten Gattungen. Nach meinen 


der lebenden Gattung nicht angeschlossen werden. Auch die merkwürdige Pallio- 
poria symplocoides ist nach einem Bruchstück des Endokarps in Wiesa vertreten, 
so daß dieses Vorkommen neben Symplocos die Fossilien von nicht weniger als 
drei erloschenen Formen aus ihrer Verwandtschaft enthält. Die neuen Fruchtfunde 
bezeugen das hohe Alter der Ablagerung und geben eine weitere Erklärung für die 
verschiedene Beschaffenheit der Blattreste des Symplocos-Typus. 

1 Eine Form dieses Namens wird in der Branpschen Monographie (1901) selbst 
nicht unter den Synonymen erwähnt. Auch für das neuere Schrifttum ist durch die 
bekannten Indizes keine derartige Art nachgewiesen. 

2 LOESENER (1901, S. 450—454) erwähnt für Æuilex eine Sektion der Sym- 
plociformes; sie sind mit zwei Arten in Brasilien heimisch. Von den südasiatischen 
Arten besitzt Ilex odorata Hamırton Blätter, die dem Laub mancher Abarten der 
Symplocos spicata zum Verwechseln ähnlich sehen. Symplocos nokoensis (HAYATA) 
KANEHIRA aus Formosa wurde zunächst als /lex beschrieben. 
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Vergleichen finden sich derartige Gewächse besonders bei den Moraceen, 
Magnoliaceen, Monimiaceen, Lauraceen, Myrtaceen, Apocynaceen und 
Rubiaceen; einige Meliaceen besitzen Symplocos-ähnliche Fiedern. Das 
Mißverhältnis zwischen den vielen Fossilfunden und den spärlichen An- 
gaben über Blattreste zwingt zur Annahme, daß man die Fossilien der 
Symplocaceen-Blätter nicht erkannte und auf ähnlich beblätterte Gat- 
tungen anderer Zugehörigkeit bezogen hat. So sind manche Reste der 
im Tertiär Mitteleuropas verbreiteten /lex stenophylla UNGER der Her- 
kunft von Symplocos verdächtig. Ihre wahre Zugehörigkeit ist nur bei 
erhaltener Kutikula mit einiger Wahrscheinlichkeit bestimmbar, da 
Ilex keine nach dem Rubiaceen-Typus gebauten Stomata besitzt. Außer 
vielen angeblichen Celastrus-Blattresten könnten manche zu den Magnolia- 
ceen gestellten Abdrücke von Symplocaceen stammen. Erinnert sei 
nur an die mit /llicium und Kadsura vereinigten Fundstücke aus dem 
Oligozän des Rheinlandes!. Der Hinweis auf weitere Symplocos-ähnliche 
Blattreste erübrigt sich, da ihre botanische Zugehörigkeit nicht nach den 
Grundsätzen der Systematik geprüft werden kann. 


III. Folgerungen. 


Lediglich ein Teil der für Wiesa durch Früchte oder Samen festgestellten Gat- 
tungen hat Blätter hinterlassen. Sie stammen mit Ausnahme der Reste des Engel- 
hardtia-Typus von den häufigsten Formen des Vorkommens. Das Zurücktreten 
sonstiger Blattfossilien läßt sich nicht durch den Umfang der Aufsammlungen oder 
die Auswahl bestimmter Fundstücke für die Präparation erklären. Zu bedenken 
ist lediglich die Möglichkeit, daß manche alttertiären Gewächse von dem Laub 
der mit ihnen verwandten heutigen Pflanzen verschiedene Blätter entwickelten 
und bei den Vergleichen nicht erkannt wurden. Die wenigen noch unbestimmten 
Blattformen stehen aber in keinem angemessenen Verhältnis zu der erheblichen Zahl 
der durch Frucht- oder Samenreste nachgewiesenen sonstigen Gattungen. Eine 
Erklärung für das Fehlen der Blätter dieser Gewächse kann nicht gegeben werden. 

Selbst in dem vorliegenden günstigen Fall sind die Blattfossilien nicht 
mit Sicherheit bestimmbar. Lediglich das Mengenverhältnis zu den 
Fruchtresten bekannter Herkunft hat die wesentlichen Zweifel an ihrer 
Zugehörigkeit behoben. Eine ohne seine Hilfe und nach den äußeren 
Merkmalen durchgeführte ,, Bestimmung“ dürfte die Reste des Symplocos- 
Typus auf Gattungen verschiedener Familien verteilt haben, da nur 
die Epidermisstruktur die Einheit beweist. Mit Ausnahme der Laura- 
ceen-Reste hätten wohl sämtliche Blattformen eine andere Deutung 
gefunden. 

Im Vergleich zu den Frucht- und Samenresten sind die Blätter für 
die Kenntnis der Flora des Vorkommens ohne besonderen Wert. Aus den 
Befunden ergeben sich aber wichtige allgemeine Folgerungen. Von einer 


1 Vgl. Weynann 1934 (S. 67/68) und 1941 (S. 90). Der Unterschied in der 
Textur des Laubes der betreffenden Magnoliaceen und Symplocos-Arten der gegen- 
wärtigen Flora ist bei den Fossilien nicht wahrnehmbar. 
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weiteren Kritik der nach den Merkmalen der Nervatur und Form getrof- 
fenen ,,Bestimmungen“ tertiärer Laubblätter kann abgesehen werden, 
da sie fast sämtlich ohne botanischen Wert sind. Für diese mit den Ver- 
hältnissen bei den heutigen Gewächsen begründete Ansicht liefern die 
nur durch besondere Umstände mit größerer Wahrscheinlichkeit zu deuten- 
den Fossilien von Wiesa einen unmittelbaren Beweis. Aus ihrer Beschaffen- 
heit ergeben sich ferner Schlüsse auf den systematischen Wert der 
Kutikularstruktur, die vielen Forschern als ein wichtiges Hilfsmittel bei 
der Bestimmung fossiler Laubblätter gilt. Das Verhältnis der Frucht- und 
Samenreste zu den Blättern veranlaßt Hinweise auf nomenklatorische 
Schwierigkeiten. Schließlich kann nach den neuen Befunden die Be- 
deutung der Blattreste für die Stratigraphie der tertiären Ablagerungen 
beurteilt werden. Die Verallgemeinerung der Ergebnisse ist statt- 
haft, da die eingehend untersuchten Laubblattreste des Vorkommens 
selten gut erhalten sind. Ferner dürften die wichtigsten Formen von 
den im älteren Tertiär des Gebietes besonders verbreiteten Laub- 
gewächsen stammen. Unter diesen Umständen ist die Gültigkeit der 
Befunde für den größten Teil der Blattabdrücke und viele kutikular- 
analytisch erfaßte Fossilien aus dieser Zeit nicht zu bezweifeln. 


1. Der systematische Wert der Kutikularstruktur. 


Die Struktur der bei manchen Blattresten erhaltenen Kutikula 
ermöglicht Vergleiche mit dem Feinbau der Epidermis des Laubes heutiger 
Gewächse. Durch ihre Merkmale kann man die nur aus der äußeren 
Beschaffenheit dieser Fossilien gewonnene Ansicht über die Zugehörig- 
keit prüfen. Die Grundlagen des Verfahrens hat JURASKY in einer 
während der Jahre 1934 und 1935 erschienenen Schrift erörtert. Nach 
seiner Meinung sollen mit Hilfe der „Kutikularanalyse“ in absehbarer 
Zeit selbst kleinste Reste von Laubblättern aus den Schichten der geo- 
logischen Vergangenheit bestimmbar sein. Eine besondere Übersicht 
ihrer Anwendungen auf dikotyle Fossilien lieferte EDwARDS (1935, S. 451 
bis 456). Auch MÂAbLer (1940, S. 483—486) verweist auf Ergebnisse, 
die weitere Erfolge erhoffen lassen. 

Es erhebt sich aber die Frage, ob die Struktur der Kutikula eine den 
Forderungen der Systematik gemäße sichere Bestimmung der Laub- 
blattreste ermöglicht. Nach OpeLL (1932, S. 941—963) sind die an der 
Epidermis der Blätter heutiger Gewächse vorhandenen Merkmale nicht 
auf einzelne Formen beschränkt. In mehreren Fällen fanden sich bei 
Arten aus verschiedenen Familien gleiche Blätter mit übereinstimmend 
gebauter Epidermis. Diese Feststellungen sollen einen nur geringen 
Wert der Kutikula für die Diagnose der Fossilien belegen. Andere 
Forscher erblicken in den wenigen Konvergenzen einen Hinweis auf die 
systematische Bedeutung des an der Kutikula ausgeprägten Feinbaues 
der Epidermis. Jedoch hat sich aus den OpeLtschen Analysen lediglich 
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die Seltenheit einer vollkommenen morphologischen und histologischen 
Konvergenz ergeben. Bei + übereinstimmenden Blättern verschiedener 
Zugehörigkeit sind ähnliche Epidermen häufig anzutreffen. Auch kann 
für die Fossilien das Vorkommen entsprechender Formen nicht ausge- 
schlossen werden, da nur ein kleiner Teil der ehemaligen Flora vorliegt 
und verschiedene Umstände die Möglichkeit des Vergleiches mit den 
Blättern heutiger Gewächse beschränken. 

Ein Urteil über die Kutikularanalyse darf nicht von ihren gelegent- 
lichen Erfolgen bei den Fossilien ausgehen, sondern muß sich der durch 
zahlreiche histologische Analysen heutiger Laubblätter gewonnenen Er- 
kenntnisse bedienen. Schon SOLEREDER (1908, S. 312—376) hat in seiner 
Übersicht der Anatomie des Blattes gezeigt, daß die einzelnen Merkmale 
der Epidermig dieses Organs bei Gattungen aus vielen Familien zu finden 
sind. Auch der größte Teil der Kombinationen histologischer Einzel- 
heiten beschränkt sich nicht auf bestimmte Gewächse, sondern ist für 
Formen verschiedener Zugehörigkeit festgestellt!. Unterschiede kenn- 
zeichnen vorwiegend Arten, deren Herkunft von einer Gattung aus dem 
Bau der Blüten und Früchte erschlossen wurde. Bei der Analyse der 
Fossilien ist man aber auf die Merkmale der Kutikula beschränkt und hat 
keine Möglichkeit, die Diagnose durch den Vergleich der Fundstücke mit 
sicher bestimmten Blättern der Stammpflanzen zu prüfen. Der Hinweis 
auf die Erfolge der pharmakognostischen Methodik ist unberechtigt, da 
der Zweck ihres Materials gewöhnlich auf Gewächse bestimmter Herkunft 
deutet. 

Nach Mäpter (1940, S. 483 und 486) ist von den Einzelheiten des Feinbaues 
der Epidermis besonders der Typus der Stomata einheitlich und für die Diagnose 
der Fossilien zu verwerten. Die histologische Analyse der Blätter heutiger Laub- 
gewächse hat aber ergeben, daß innerhalb vieler Familien oder Gattungen ver- 
schieden gebaute Spaltöffnungsapparate auftreten. So werden die Schließzellen- 
paare mancher Celastraceen von mehreren gewöhnlichen Epidermiszellen umgeben. 
Andere Formen dieser Zugehörigkeit zeigen dagegen Stomata des Rubiaceen- 
Typus. Bei einigen Caesalpinioideen-Gattungen besitzt nicht selten selbst ein 
Blättchen verschiedene Spaltöffnungsapparate. Sehr häufig finden sich gleichartig 
entstandene Stomata bei nicht näher verwandten Familien. Hingewiesen sei auf 
das verbreitete Vorkommen von Speltöffnungsapparaten mit zwei seitlichen Neben- 
zellen, die öfters alle an den Sympl ähnlichen Blättern festgestellte Einzel- 
heiten teilen. Demnach liefert auch der Typus der Sicanke keinen Beweis fiir die 
Herkunft der Fossilien. 

Ferner ist zu bemerken, daß die Kutikeln neben der ihnen eigenen 
Struktur lediglich eine Auswahl der Merkmale des Feinbaues der Epi- 
dermis zeigen. Die Erhaltung hängt besonders von dem Vorkommen des 


1 Gegen die OpeLısche Kritik richtet sich der unberechtigte Vorwurf, daß nur 
einzelne Strukturen der Epidermis auf das Vorkommen bei verschiedenen Gewächsen 
geprüft wurden. Ein Nachweis des Auftretens aller Kombinationen bis zu den 
Gattungen oder Arten ist aber selbst im Rahmen einer wesentlich umfangreicheren 
Schrift nicht möglich. Für die Fossilien lassen sich von Fall zu Fall Formen mit der 
gleichen oder einer sehr ähnlichen Epidermisstruktur angeben. 
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Kutins in den Seitenwänden der Zellen ab. Nach den Befunden an den 
Lauraceen-Blattresten dürfte der Bau versenkter Stomata nicht immer 
zu erkennen sein. Haare oder Außendrüsen haben häufig lediglich 
Narben hinterlassen, so daß ihre Beschaffenheit dem Studium nicht 
unterliegen kann. Die Möglichkeit des Vergleiches mit den Blättern 
gegenwärtiger Pflanzen ist weiter eingeschränkt, da die Inhaltskörper 
vieler Epidermiszellen von der Kutikula nicht angezeigt werden. Auch 
bleibt verborgen, ob die Formen der geologischen Vergangenheit eine 
den lebenden Arten der gleichen Gattungen in allen Merkmalen ent- 
sprechende Epidermis entwickelt haben. Viele Einzelheiten ihrer Struktur 
sind durch die Lebensverhältnisse bedingt. Für nicht wenige Gewächse 
wurde aber nachgewiesen, daß sie während des Tertiärs unter wesent- 
lich anderen Bedingungen gediehen als in der Gegenwart. So bewohnen 
die heutigen Symplocos-Arten vorwiegend mittlere Gebirgslagen. Da- 
gegen gehörten die tertiären Formen zu den bezeichnenden Pflanzen der 
an vielen Stellen sumpfigen Braunkohlenwälder des Flachlandes. Diese 
standortlichen Unterschiede dürften sich nach den Erfahrungen bei der 
heutigen Flora auch im Bau des Laubes ausgewirkt haben. Schließlich 
sei bemerkt, daß die Blätter der durch die Merkmale der Früchte be- 
grenzten erloschenen Gattungen nicht erkannt werden können. Der- 
artige Formen sind keinesfalls durch den Vergleich mit den Blättern 
heutiger Gewächse bestimmbar, da ihre Ähnlichkeit nicht immer auf eine 
Verwandtschaft hinweist. Der Wert der Kutikularanalyse für die 
Diagnose der Laubblattreste ist zweifellos überschätzt worden. Selbst 
bei den heutigen Gewächsen hat man sich des Verfahrens nur in wenigen 
Fällen als eines Hilfsmittels der Systematik bedient!. Die Möglichkeit 
einer durch die Merkmale der Epidermis begründeten Bestimmung ist 
für die Fossilien in noch beschränkterem Maße gegeben. Der wieder- 
holte Hinweis auf die durch FLorm (1931, S. 521—530) erzielten Er- 
gebnisse besitzt keine Berechtigung, da sich die Systematik bei den 
Gymnospermen mehr der Vegetationsorgane bedient, als innerhalb der 
wesentlich formenreicheren Dikotyledonen. 

Schon. MÂDLER (1940, S. 484—486) hat Mißstände in der heutigen 
Anwendung der Kutikularanalyse auf Laubblattreste angedeutet. Ein 
großer Teil der an Zahl noch geringen Schriften über die Kutikeln fossiler 
Laubblätter ist sich der Schwierigkeiten des Verfahrens nicht bewußt. 
Nach der Ansicht ihrer Verfasser kann ein Vergleich der oberen Kutikula 
die aus der Form und Nervatur erschlossene Zugehörigkeit vieler Reste 


1 Trotz vieler Analysen wurde z. B. nicht versucht, die nach den Blüten und 
Früchten schwierig zu trennenden Gattungen der Lauraceen mit Hilfe der Epi- 
dermisstruktur ihrer Blätter zu unterscheiden (vgl. TESCHNFR 1923, S. 425). Im 
Schrifttum über die Fossilien hat man aber selbst Blattreste hohen Alters auf 
bestimmte Gattungen dieser Familie bezogen und angebliche Merkmale der Kutikula 
für ihre Unterscheidung benutzt. 
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bestätigen. Man begründet also die Diagnose ohne Bedenken mit den 
Merkmalen einer Struktur, die selbst gegenüber dem Feinbau der unteren 
Epidermis des Blattes als minderwertig erscheint. Auf diese Weise hat 
besonders Hormann fossile Laubblätter zu deuten versucht. Nicht nur 
die Angaben über den vermeintlichen Symplocos-Rest lassen jede 
Einsicht vermissen. Auch die als Quercus cf. suber, Castanea cf. sativa 
und Bumelia cf. lycioides bezeichneten Fossilien des gleichen Vorkommens 
wurden nur nach den schlecht erhaltenen äußeren Merkmalen und der 
Struktur ihrer oberen Kutikula ,,bestimmt‘ (1926, S. 155—158). Viele 
Angaben in den neueren Arbeiten Hormanns über Blattreste aus dem 
Eozän Mitteldeutschlands sind ebenfalls wertlos!. Der Anschluß der 
alttertiären Fossilien an Arten der gegenwärtigen Flora ist schon mehr- 
fach als unberechtigt und irreführend bezeichnet worden. Auch andere 
Forscher haben die beschränkten Möglichkeiten einer durch die Merkmale 
der Kutikula gestützten Diagnose fossiler Laubblätter verkannt. So 
lieferte Hunger (1939) in seiner Schrift über Reste aus dem Eozän 
Mitteldeutschlands mehrere mangelhaft begründete Bestimmungen (S. 30 
bis 34). Myrica salicina UNGER wurde nach botanisch wertlosen Ab- 
drücken der Spreite und eines Primärnerven aufgestellt. Der Feinbau 
der unteren Kutikula der trotzdem mit dieser ‚Art‘ verglichenen eozänen 
Fossilien entspricht keinesfalls den Verhältnissen bei Myrica. Bei dem 
als Magnolia primigenia UNGER bestimmten Rest werden die Schließ- 
zellen von je einer dem Spalt parallelen Nebenzelle begleitet. Durch ihr 
Vorkommen soll die Herkunft von den Magnoliaceen belegt sein. Andere 
Fossilien werden mit der nach Abdrücken aus dem Eozän Nordamerikas 
beschriebenen Nectandra Lowii BERRY verglichen. Selbst nach heutigen 
Blättern läßt sich Nectandra von mehreren anderen Gattungen der 
Lauraceen nicht unterscheiden. HUNGERs Angaben über den Bau der 
Epidermis liefern keinen Beweis für die Zugehörigkeit der Reste. Am 
weitesten von den Möglichkeiten der Kutikularanalyse hat sich BEYN 
(1940) in einer Arbeit über Laubblätter aus dem Eozän Mitteldeutschlands 
entfernt. Einige Beispiele mögen zeigen, daß derartige „Bestimmungen“ 
das Schrifttum lediglich belasten und die ablehnende Haltung vieler 
Systematiker gegenüber solchen Ergebnissen der Palaeobotanik nicht 
unbegründet ist: 


S. 409 cf. Ochroma. Diese Blattfetzen sollen zu den Bombacaceen gehören 
und nach dem Verlauf der Tertiärnerven einer zu Ochroma gestellten Form aus dem 
Eozän Nordamerikas ähnlich sein. Als Beweis für diese Ansicht wird bemerkt, daß 


1 Ein Blattrest soll zu Persoonia gehören, da an seine Schließzellenpaare rosetten- 
förmig geordnete Zellen grenzen (1930, S. 47/48). Bei den heutigen Vertretern 
dieser Proteaccen-Gattung sind die Stomata nach dem falschen Rubiaceen-Typus 
gebaut (vgl. auch Jurasky 1935, S. 241). Auf die irrige Bestimmung der als M yrica 
ef. aethiopiea bezeichneten Fossilien des gleichen Vorkommens hat schon MADLER 
(1940, S. 485) hingewiesen und sah sich veranlaßt, vor der ,,schematischen Aus- 
wertung der Kutikularstruktur“ zu warnen. 
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nach SCHENK (1890, 8.529) bei den Columniferen die Schließzellenpaare von 
schmalen Zellen mit geraden Wänden umgeben werden. Als ein auf die Bomba- 
caceen deutendes Merkmal bewertet Bryn die ziemlich kräftige Kutikula der Fossilien. 

S. 415 Myrica cf. asplenifolia Hormann (sic!). Die schildförmigen Drüsen des 
Blattrestes werden als Sklerotien eines Pilzes gedeutet und abgebildet. Auf diesen 
Irrtum hat schon MÂipLer (1940, S. 486) hingewiesen. 

S. 425 Cassia fayettensis BERRY. Die Fossilien sollen angeblichen Fieberblätt- 
chen aus dem Eozän Nordamerikas gleichen. Für die betreffenden Reste hat selbst 
Berry (1930, S. 79/80) Zweifel an der Herkunft von Cassia geäußert; SUESSENGUTH 
(1942, S. 26) ist von der Zugehörigkeit nicht überzeugt. Die Epidermis zeigt nach 
Bryn keine besonderen Merkmale und soll in dieser Form bei den Caesalpinioideen 
häufig vorkommen. 

8. 426/427 Salix sp. Das Fossil besitzt einen von den Blättern der heutigen 
Salix-Arten abweichenden Leitbündelverlauf. Trotzdem wird die Zugehörigkeit 
vertreten, da STRAUS (1930, S. 307—309) aus dem jüngsten Tertiär Mitteldeutsch- 
lands einen Blattrest der Gattung mit ähnlicher Kutikula abgebildet hat. 

S. 427/428 Ficus cf. Goeppertii v. ETTINGSHAUSEN. Die Nervatur der Fossilien 
beschränkt sich entgegen der Ansicht Bryns keinesfalls auf einige Ficus-Arten. Ihre 
Herkunft ergibt sich für ihn aus dem Hinweis SOLEREDERS (1899, S. 866/867), daß 
bei dieser Gattung und anderen Moraceen die Stomata gewöhnlich keine besonderen 
Nebenzellen zeigen. 

Weitere Mängel der erwähnten Schriften werden durch die mit Laub- 
blattresten zweifelhafter Zugehörigkeit begründeten Schlüsse auf das 
Klima der geologischen Vergangenheit bedingt!. Bei einer Auswertung 
der xeromorphen Fossilien und ihrer Epidermisstruktur ist Vorsicht 
geboten, da sich der Unterschied zwischen den Resten echter Xerophyten 
und ihnen lediglich in der Textur der Blätter ähnlichen Formen nur selten 
feststellen läßt. Besonders GOTHAN (1924, S. 39/40 und 109/110) hat auf 
die Tatsache hingewiesen, daß die immergrünen Regenwälder der Tropen 
neben Gewächsen mit lederigen Blättern auch zartlaubige Pflanzen 
beherbergen. ZEUNER (1932, S. 260—264) will aus der Dichte des Leit- 
bündelnetzes fossiler Laubblätter die Aridität des Standortes bestimmen. 
Dieses Verfahren wird durch das Vorkommen verschiedener Inner- 
vationstypen unter den gleichen Verhältnissen entwertet. Auch bei den 
an die Struktur der Fossilien geknüpften Folgerungen lassen sich schwer- 
wiegende Irrtümer nur vermeiden, wenn lediglich zuverlässig gedeutete 
Reste berücksichtigt werden?. 


1 Viele Formfehler lassen erkennen, daß besonders HUNGER und BEYN das 
Schrifttum nicht genügend verarbeitet haben. Selbst der bekannte Verfasser der 
„Systematischen Anatomie der Dikotyledonen“ wird von ihnen zwar an zahlreichen 
Stellen, aber nur als „SOLREDER“ erwähnt. 

2 Als Beispiel können die durch GOTHAN (1936a, S. 405—409) nach dem Bau 
der Kutikula zunächst für Reste xeromorpher Gramineen gehaltenen Fossilien aus 
der Braunkohle Ostdeutschlands dienen. Sie wurden von mir als Sciadopitys-Nadeln 
erkannt, so daß die Annahme einer besonders starken Insolation für das Fund- 
gebiet hinfällig ist (vgl. auch GoTHAn 1936b, S. 736—738). Als ganz zweifelhaft 
muß die Zugehörigkeit der von BEYN (1940, S. 401/402 und 430) aus dem Eozän 
Mitteldeutschlands beschriebenen ,,Steppengräser‘ mit xeromorpher Epidermis 
gelten. Auch nach der Ansicht MÄGDEFRAUSs (1942, S. 292) stammen diese Fossilien 
nicht von Gramineen, da sie eine abweichende Zellstruktur zeigen. 
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MäGDEFRAU (1942) hat in seiner ,,Palaeobiologie der Pflanzen‘ ‘ die Laubblatt- 
reste der kreidezeitlichen Schichten Mitteldeutschlands und Nordamerikas berück- 
sichtigt, obwohl auch er von der Wertlosigkeit ihrer Bestimmungen überzeugt ist. 
Sein „Lebensbild‘ der eozänen Flora Mitteldeutschlands bedient sich fast nur 
der in den erwähnten Schriften von Hormann, Hunger und Bryn enthaltenen 
zweifelhaften Angaben über die Zugehörigkeit der dikotylen Fossilien. Sie können 
das Auftreten von Regen- und Trockenzeiten für das einstige Klima des Gebietes 
nicht beweisen, so daß dieser Wechsel nur durch die tierischen Reste und den 
Aufbau der Flöze belegt wird. Die ,,Frostspuren“ an Fagus-Blattabdrücken aus 
dem jüngeren Oligozän der Niederlausitz sind entgegen der früheren Ansicht und 
dem Hinweis MAGDErRAUS keine Klimazeugen, da bei den heutigen Laubbäumen 
vergleichbare Spreitenschäden auch durch mechanische oder tierische Einflüsse 
entstehen. 

Die sich mehrende Kritik an den „Bestimmungen“ der Laubblatt- 
reste hat die Frage veranlaßt, ob eine Beschäftigung mit diesen Fossilien 
wissenschaftlichen Wert besitzt. Für den größten Teil der Abdrücke 
aus kreidezeitlichen und alttertiären Schichten ist sie auch von SUESSEN- 
GUTH (1942, S. 23) verneint worden. Lediglich die Fundstücke geringeren 
Alters sind mit einiger Wahrscheinlichkeit im Anschluß an die Blätter 
heutiger Gewächse zu deuten, da der Formenbestand des jüngsten 
Tertiärs der gegenwärtigen Flora mehr entspricht. Für den Versuch 
einer Diagnose ist bei Resten geeigneter Erhaltung die Analyse der 
Kutikula stets nützlich. Durch sie kann man besonders den Kreis der 
nach den äußeren Merkmalen als Stammpflanzen in Frage kommenden 
Formen einengen. Die für Früchte oder Samen nach systematisch 
belangvollen Merkmalen zu erbringende letzte Gewißheit der Bestim- 
mungen wird aber selbst bei diesen Laubblattresten in der Regel fehlen. 
Besonders wichtig sind die Vorkommen mit Früchten und Samen, da die 
Herkunft der Blätter im Anschluß an Fossilien sicherer Zugehörigkeit 
besser als nur nach ihren Merkmalen zu beurteilen ist. Aber auch bei 
diesem Verfahren darf der Grad der Wahrscheinlichkeit nicht überschätzt 
werden. Im früheren Schrifttum hat man an einem Ort gefundene 
Frucht- oder Samenreste und Blattformen mit dem gleichen Namen 
belegt, obwohi der Beweis ihrer Herkunft von einer Art nicht zu erbringen 
ist. Wissenschaftlich berechtigt erscheint in solchen Fällen lediglich die 
Angabe, daß neben den Früchten oder Samen der betreffenden syste- 
matischen Einheit auch den Blättern der heutigen Vertreter ähnliche 
Fossilien vorkommen. 


2. Die Nomenklatur der Laubblätter. 

Fast sämtliche Blattreste wurden auf heutige Gattungen bezogen, 
ohne daß ihre Merkmale die Zugehörigkeit belegen. Unter Hinweis auf 
den früheren Versuch NATHORSTs (1886, S. 91) habe ich Vorschläge für 
eine ihrem geringen Wert gemäße Benennung unterbreitet (1937, S. 452 
bis 457). Unabhängig von mir und durch die gleichen Gründe bewogen 
hat GRAHAM (1939, S. 122—125) ähnliche Regeln aufgestellt. Auch 
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nach SUESSENGUTH (1942, S.31) kann der größte Teil der Laubblatt- 
reste nicht mit den Namen heutiger Gattungen belegt werden. 

Die von Wiesa beschriebenen Fossilien zeigen, daß ein Beschluß über 
die Nomenklatur der fossilen Blätter nicht zu umgehen ist. So lassen 
sich die Mastizia-ähnlichen Fundstücke auf keine Form der durch fünf 
Gattungen vertretenen Mastixioideen beziehen. Auch die Symplocos- 
artigen Blattreste des Vorkommens sind nicht näher bestimmbar. Ob 
die Blätter von in der gegenwärtigen Flora vertretenen Gewächsen 
stammen oder zu erloschenen Formen gehören, ist aber keinesfalls gleich- 
gültig. Denn die heutigen Gattungen werden nicht nur durch botanische 
Merkmale begrenzt, sondern bilden auch einen durch ihre Arten bezeich- 
neten biologischen Typus. Viele erloschene Formen haben unter 
anderen Verhältnissen als die verwandten Gewächse der Jetztzeit gelebt. 
Die z. B. zwischen den Früchten von Mastixia und Tectocarya bestehen- 
den nicht unbeträchtlichen Unterschiede lassen die Notwendigkeit einer 
besonderen Bezeichnung für die Blätter erkennen, da über ihr Verhältnis 
zu den beiden Gattungen keine Gewißheit zu erlangen ist. 

Auf heutige Gattungen bezogene Fossilien erwecken stets den Ein- 
druck einer nahen Verwandtschaft ihrer Stammpflanzen mit den Arten 
der gegenwärtigen Flora. Diese Annahme ist aber nur für einen Teil 
der Reste berechtigt, da die meisten Blätter keine belangvollen Merkmale 
zeigen und auch nach der Kutikularstruktur lediglich in beschränktem 
Maße bestimmbar sind. Bei Resten aus den Schichten der oberen Kreide 
und des unteren Tertiärs dürfte das durch die Früchte bezeugte Vor- 
kommen von vielen erloschenen Gattungen jedes Urteil über die Zu- 
gehörigkeit besonders unsicher gestalten. Ob die Nomenklatur den durch 
das Alter der Fundschichten und die Verwertung der Kutikularstruktur 
bedingten verschiedenen Grad der Wahrscheinlichkeit in der Diagnose 
der Laubblätter berücksichtigen kann, ist noch nicht zu übersehen. Aus 
diesem Grunde müssen die von Wiesa beschriebenen Formen unbenannt 
bleiben. 


3. Der stratigraphische Wert der Laubblätter. 


Durch die zweifelhafte Zugehörigkeit der Laubblätter wird die Mög- 
lichkeit ihrer Verwendung als Hilfsmittel der Stratigraphie wesentlich 
eingeschränkt. Dieser Ansicht hat man entgegnet, daß die botanische 
Herkunft der Fossilien gleichgültig ist und lediglich das Auftreten gewisser 
Formen das Alter einer Schicht bezeichnen kann. Der geringe Wert der 
Laubblätter für die Stratigraphie läßt sich aber aus den von Wiesa 
beschriebenen Fossilien ableiten. Den Mastixia-ähnlichen Resten des 
Vorkommens vergleichbare Blätter fanden sich auch in miozänen Ab- 
lagerungen, die keine Mastixioideen-Früchte geliefert haben. Sie gehören 
zweifellos nicht zu diesen Formen, sondern dürften von Rhamnaceen 
oder anderen Familien mit ähnlichem Laub stammen. Solche Gewächse 
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sind aber im Gebiet bis in das jüngste Tertiär verbreitet gewesen. Ihre 
Blätter können im Gegensatz zu den wahren Resten der Mastjxioideen 
kein bestimmtes Alter der Fundschichten belegen. Dieses Beispiel 
erläutert den geringen Wert derartiger Blattreste für die Stratigraphie, 
soweit sie kleinere Altersunterschiede anzeigen sollen!. 

Merkwürdig ist das ausschließliche Vorkommen ganzrandiger Blätter 
in den Braunkohlenschichten von Wiesa. Selbst die zahllosen Bruch- 
stücke verweisen nur auf solche Reste, obwohl die heutigen Arten eines 
Teils der durch Früchte oder Samen nachgewiesenen Gattungen gesägte 
oder gezähnte Blätter entwickeln. Die mit Wiesa etwa gleichalterigen 
Ablagerungen an sonstigen Stellen der Lausitz lieferten vorwiegend nicht 
ganzrandige Formen. So hat ENGELHARDT (1870, S.9—28) aus den 
mittel- bis oberoligozänen Braunkohlenschichten von Seifhennersdorf 
viele gesägte oder gezähnte Blattreste beschrieben. Auch die wahr- 
scheinlich noch während des Oligozäns entstandenen Tone im Hangenden 
des Oberflözes der Niederlausitz lieferten nach Menzer, (1906, S. 11—130) 
besonders solche Formen. Ferner sind die durch diesen Forscher nach 
Art der vorliegenden Fundstücke präparierter Fossilien von der Grube 
Wilhelminensglück bei Klettwitz zum größten Teil gesägt oder gezähnt 
(vgl. GoTHAN und Sapper 1933, S. 34/35). Unter den bei HEINKE (1932 
S. 9—11) abgebildeten, angeblich miozänen Pflanzenresten von Zittau 
befinden sich ebenfalls nur wenige ganzrandige Blätter. 

Der durch diese Erscheinung angezeigte Unterschied der von Wiesa 
beschriebenen Pflanzengemeinschaft gegenüber dem Formenbestand der 
anderen Vorkommen des Gebietes ist nicht zu erklären. Ganzrandige 
Blätter sind besonders von manchen Fundorten des älteren Oligozäns 
bekannt. So hat Hrer (1863, S. 1039—1089) aus den Braunkohlen- 
schichten Südwestenglands fast nur Reste dieser Art beschrieben. Ab- 
drücke ganzrandiger Blätter überwiegen nach ENGELHARDT (1911, 
S. 409-428) auch unter den Pflanzenresten der bei Gießen lagernden, 
wohl mitteloligozänen Ockertone. Schließlich ist WryLann (1934, 
S. 33/34) das häufige Vorkommen solcher Fossilien im unteren Oligozän 
des Rheinlandes aufgefallen. Die Beschaffenheit der Blätter kann aber 
für Wiesa keinen wesentlichen Altersunterschied gegenüber den übrigen 
Braunkohlenschichten der Lausitz belegen. Nach dem Zeugnis der an 
vielen Stellen gefundenen Frucht- und Samenreste der Mastixioideen- 
flora sind auch sie während des Oligozäns entstanden. Das Hervortreten 
der ganzrandigen Blattformen ist aber als ein altertümlicher Zug zu 
bewerten. Denn auch anderwärts haben die jüngeren Ablagerungen 


1 Übereinstimmend sind die Pollenformen unbekannter Zugehörigkeit und die 
aus ihnen abgeleiteten Schlüsse auf das Alter der tertiären Sedimente zu beurteilen. 
Ein Vergleich mit der im Quartär erfolgreichen Pollenanalyse ist nicht möglich, da 
sich dieses Verfahren auf das für die Flora des Tertiärs nicht bestimmbare Mengen- 
kriterium stützt. 
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besonders gesägte oder gezähnte Blätter geliefert. Derartige Formen 
finden sich aber selbst in älteren Schichten und sind an einigen Vor- 
kommen des Eozäns häufig!. Diese Sachlage läßt erkennen, daß auch 
der durch die Beschaffenheit der Spreiten bestimmte Charakter einer 
„Blätterflora‘‘ keinen sicheren Hinweis auf das Alter der Fundschicht 
erteilt. 

Bemerkenswert ist die bei den meisten Blättern von Wiesa vorhandene + ent- 
wickelte Träufelspitze. Sie gehören zu der durch Hanscıre (1903, S. 109—114) 
als Ficus-Typus des träufelspitzigen „Regenblattes‘‘ bezeichneten Form. Unab- 
hängig von der in neuerer Zeit nicht im Sinne HANSGIRGs beantworteten Frage 
nach der Zweckmäßigkeit läßt sich feststellen, daß Lederblätter mit auffallenden 
Träufelspitzen besonders bei Gewächsen der regenreichen Tropen vorkommen. Die 
Mastixia-Arten sind nur in derartigen Gebieten Südasiens sowie auf Neuguinea 
heimisch und entwickeln zum großen Teil deutliche Träufelspitzen. Aber auch die 
heutigen Verwandten anderer Formen von Wiesa leben unter feuchtwarmem Klima. 
Träufelspitzig sind neben den Resten des Mastixia-Typus die den tropischen Arten 
von Litsea und Symplocos verglichenen Formen des Vorkommens. Blattabdrücke 
mit dem gleichen Gebilde hat besonders SCHINDEHÜTTE (1907, S. 80) aus einem 
nach neuerer Ansicht oligozänen Basalttuff Niederhessens beschrieben. Die an fast 
allen Laubblättern von Wiesa in großer Zahl haftenden Thalli der mit dem Namen 
Phycopeltis microthyrioides belegten Luftalge liefern einen weiteren Hinweis auf 
den einheitlichen ökologischen Typus der als Mastixioideenflora bezeichneten Ge- 
meinschaft und das während ihrer Lebenszeit herrschende feuchte Klima. 


Zusammenfassung. 


Die Abhandlung beschäftigt sich mit Blattresten aus dem Alttertiär 
der Lausitz. Da ihre Substanz inkohlt erhalten ist, konnten die frei- 
gelegten Fossilien zu schönen Präparaten verarbeitet werden. Sie zeigen 
nicht nur die Einzelheiten der Nervatur, sondern lassen auch den Fein- 
bau der Epidermis erkennen. Diese Erhaltung ermöglicht eingehende 
Vergleiche der Reste mit den Laubblättern heutiger Gewächse. 

Aus ihren Fundschichten stammen zahllose Früchte und Samen, 
über deren Zugehörigkeit frühere Schriften unterrichtet haben. Der 
Versuch einer Deutung der Blätter bedient sich dieser nach den Grund- 
sätzen der vergleichenden Anatomie bestimmten Fossilien. Der größte 
Teil der Früchte gehört zu Formen der Mastixioideen. Reste dieser 
Gewächse sind wahrscheinlich auch besonders häufige Blätter, die dem 
Laub der gegenwärtigen Mastixien verglichen werden können. Den vielen 
Symplocaceen-Fruchtfossilien entspricht das reichliche Auftreten Sym- 
plocos-ähnlicher Blätter. Eine manchen Litsea-Blättern vergleichbare 
Form dürfte zu den großen Lauraceen-Fruchtfossilien des Vorkommens 


1 Hingewiesen sei auf das durch FRIEDRICH (1883, S. 438/439 und 455) für die 
eozänen oder altoligozänen Tone von Eisleben festgestellte Vorherrschen kleiner 
gesägter oder gezähnter Blätter. Bekannt ist die Zunahme der Laubbäume mit 
ganzrandigen Blättern nach den niederen Breiten und ihr Überwiegen in den immer- 
grünen Regenwäldern der Tropen. Ein Teil der bei den Gewächsen dieser Formation 
besonders häufigen „Domatien‘‘ dient vielleicht der Transpiration. 


10* 














148 Franz Kirchheimer: 


gehören. Zwei Blättchen stammen vielleicht von Engelhardtia, die durch 
Fruchtreste vertreten ist. 

Für die Herkunft der Fossilien sind die erhaltenen Merkmale keines- 
falls beweisend, da sie sich nicht nur bei den Blättern der erwähnten 
Gattungen finden. Vielmehr erteilt lediglich das Mengenverhältnis zu 
den einwandfrei bestimmten Fruchtresten des gleichen Vorkommens 
einen Hinweis auf ihre Zugehörigkeit. Diese Sachlage bestätigt die An- 
sicht von dem geringen Wert der Laubblätter für die Kenntnis der 
Pflanzenwelt der geologischen Vergangenheit. Selbst die der Kutikular- 
analyse zugänglichen Fossilien können nur in beschränktem Maße 
gedeutet werden, da die Epidermisstruktur auch für die Systematik der 
heutigen Dikotyledonen eine gegenüber den Blüten und Früchten ledig- 
lich untergeordnete Bedeutung besitzt. Die Aussichten des Verfahrens 
hat man erheblich überschätzt und manche Schriften mißachten seine 
Schwierigkeiten. Dieses Urteil über den Wert der Laubblätter veranlaßt 
den Hinweis, daß ihre im Schrifttum auf Gattungen der gegenwärtigen 
Flora bezogenen Fossilien keine allgemeinen Folgerungen begründen 
können. Das verwandtschaftliche Verhältnis der in der geologischen 
Vergangenheit lebenden Formen zu den Laubgewächsen der Gegenwart 
ist nur aus den Resten der für ihre Systematik wichtigen Organe zu er- 
schließen. Andere Fossilien sind nicht zweifelsfrei bestimmbar und müssen 
besonders bezeichnet werden. 
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ZUR FRAGE DES AUFBAUES DER PRIMÄRWAND 
DER BAUMWOLLHAARE. 


Von 


K. Hess, W. WERGIN und H. Kressic. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. April 1942.) 


1. Einleitung. 

Den bisherigen Ansichten über den Aufbau der Primärwand liegt 
allgemein die Annahme zugrunde, daß die Cellulose das bestimmende 
Aufbauelement ist. Infolgedessen ist in den vorgeschlagenen Modellen 
für den Primärwandaufbau nur die Cellulose berücksichtigt und ihrer An- 
ordnung die entscheidende Bedeutung zugesprochen worden, trotzdem sie 
nur etwa 10% des Trockengewichtes der Primärwand einnimmt. Nach- 
dem durch die Arbeiten des hiesigen Institutes % 1% 13, 15 die Anwesen- 
heit einer kristallinen Fett-Wachs-Phase in der Primärwand aufgezeigt 
worden war, haben zwar A. FREY-WyssLiNG ® und seine Schüler K. u. 
M. WUHRMANN-MEYER!‘* das Vorhandensein von Fett-Wachs in dem 
Modell der Primärwand berücksichtigt, aber diesem Komplex nur eine 
untergeordnete Rolle im Aufbau zuerkannt. Auch das Streckungswachs- 
tum der Primärwände erörtert A. FREY-WvssLine®, ? im wesentlichen 
nur im Hinblick auf die Cellulose ohne Berücksichtigung ihres Zusammen- 
wirkens mit den übrigen Wandstoffen. 

Eine Reihe von Beobachtungen, die vor allem einen Einblick in 
die Bedeutung der Nichtcellulosestoffe der Wand vermittelt haben, 
lassen sich nicht mit den bisherigen Ansichten über den Wandaufbau 
vereinbaren. Auf Grund von Ergebnissen chemischer, röntgenographi- 
scher und mikroskopischer Untersuchungen an jungen Baumwollhaaren, 
deren Zellwände nur aus Primärwand bestehen, wird im folgenden ein 
neues Modell für den Primärwandaufbau der Baumwollhaare entwickelt, 
das den neuen Beobachtungen besser gerecht wird. Dabei sei von 
vornherein darauf hingewiesen, daß auf Grund der zur Zeit noch un- 
vollständigen Analysen und der oft schwierigen qualitativen und quanti- 
tativen Zuordnung der Zellkomponenten zu Wand oder Protoplasma 
ein vollständiges Bild noch nicht gegeben werden kann. 


2. Die experimentellen Voraussetzungen. 
Bei der Aufstellung eines Schemas für den Primärwandaufbau müssen 
folgende Tatsachen berücksichtigt werden: 
1. Fett-Wachs: Junge pflanzliche Zellen, deren Wände nur aus Primär- 
wand bestehen, lassen im Röntgendiagramm die Anwesenheit einer 
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gittermäßig geordneten Fett-Wachs- Phase erkennen * 144 Aus den 
Röntgendiagrammen von Fett-Wachs findet man außer den kleinen 


auch einen großen Netzebenenabstand, der mit der Moleküllänge im 
Zusammenhang steht. Er ist bei verschiedenen Präparaten zwar Schwan- 
kungen unterworfen, weist aber in mehreren Fällen die Größe von 47 Ä 
auf*. Damit überhaupt eine definierte Interferenz zustande kommt, 
muß die Kristalldicke so groß sein, daß eine Vielzahl von Netzebenen, 
als Mindestwert etwa 10, hintereinander liegt, d.h. Fett-Wachs muß 
in Schichten von wenigstens 500 Ä Dicke vorhanden sein. Da die Röntgen- 
diagramme des Fett-Wachses im Haar und des isolierten Fett-Wachses ® 
identisch sind und die Fett-Wachs-Phase der Haare mit Lösungsmitteln 
extrahierbar ist, muß wenigstens ein Teil des Wachses in chemisch un- 
gebundenem Zustand vorliegen. Da Fett-Wachs die Extraktion von 
in Wasser löslichen Komponenten, die mit Cellulose vergesellschaftet 
sind, verhindert‘, muß es als umhüllende Schicht eingebaut sein. 

2. Cellulose und Pektin: Das Röntgendiagramm der unbehandelten 
Primärwände läßt die Anwesenheit von Cellulose nicht erkennen. 
Nach Entfernung von Fett-Wachs und nach Extraktion mit pektin- 
lösenden Mitteln treten die Interferenzen der Cellulose auf!‘, 12, Im 
unbehandelten Haar ist Cellulose in gitterungeordnetem Zustand vor- 
handen. Die gitterungeordnete Cellulose der Primärwand geht in den 
von der Sekundärwand her bekannten gittergeordneten Zustand über, 
wenn das Pektin entfernt wird. Da die Gitterordnung der Cellulose 
mit der Entfernung des Pektins zusammenfällt, ist anzunehmen, daß 
Pektinmoleküle zwischen den Cellulosemolekülen liegen und die Aus- 
bildung eines Cellulosegitters verhindern. Die Anwesenheit von Pektin 
in der Wand ist durch mikroskopische Farbreaktion sichergestellt. 

3. Phosphatid (Lecithin): Bei der Extraktion der Haare mit Wasser 
wird eine trübe, opalescierende Lösung erhalten, aus der sich durch 
Chloroform Lipoide mit hohem Phosphorgehalt abtrennen lassen. Die 
lipoide Phase der Haare muß also Phosphatide (Lecithin) enthalten. 

4. Eiweiß: Der Stickstoffgehalt der durch Behandlung der Haare 
mit Wasser erhaltenen Extrakte zeigt das Vorhandensein von Eiweiß 
an!?, Wenn auch der größte Anteil des Eiweiß dem Protoplasma an- 
gehören wird, so weist die Tatsache, daß nach Entfernung des Plasmas 
durch die vorgenommenen Extraktionen ein geringer Stickstoffgehalt 
im Haarrückstand nachzuweisen ist, darauf hin, daß fest verankertes 
Eiweiß in der Primärwand eingebaut ist. 





3. Das neue Modell der Primärwand. 


Bei Berücksichtigung dieser Feststellungen ergibt sich das in Abb. 1 
wiedergegebene Schema von dem Aufbau der Primärwand. Die Fett- 
Wachs-Phase bildet darin eine Hülle um den Cellulose-Pektin- 


* Noch nicht veröffentlichte Beobachtung. 
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Komplex und zugleich eine flächenmäßige Abgrenzung der Wand an 
der Außen- und Innenseite des Haares. Das Kristallgitter des Fett- 
Wachses ist aus Molekülschichten aufgbaut, in denen die Moleküle mit 
ihrer Längsachse senkrecht zur Schichtebene stehen. Die Dicke einer 
Molekülschicht beträgt ungefähr 50 À, wobei noch nicht feststeht, ob 
in der Schicht Einfach- oder Doppelmoleküle vorliegen. Da die diesem 
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Abb. 1. Schematische Zeichnung des Aufbaues der Primärwand eines Baumwollhaares 
(o und == Cellulose; + und ——— Pektin, bzw. begleitende Kohlehydrate; NN und 
7TTITTT Phosphatide (Lecithin); ~~ Eiweiß. 


Netzebenenabstand zugrunde liegenden Interferenzen im Réntgen- 
diagramm der Primärwand deutlich entwickelt sind, muß man an- 
nehmen, daß die Dicke der Wachsschicht in der Wand mindestens aus 
10 Schichten besteht, d. h. also mindestens 500 Ä beträgt. Da im 
Röntgenbild keine Orientierung der Wachskristallite erkennbar ist, er- 
gibt sich, daß die Wachskristallite, im gesamten Umfang der Primär- 
wand betrachtet, alle möglichen Lagen einnehmen. Dies ist der Fall, 
wenn der Cellulose-Pektin-Komplex in Form von annähernd runden 
Balken vorliegt, die an der Oberfläche von der Fett-Wachs-Schicht 
umhüllt werden. Eine derartige Anordnung wird auch der oben er- 
wähnten Forderung gerecht, daß das Fett-Wachs den Cellulose-Pektin- 
Komplex so gegen äußere Einflüsse abschließt, daß das Pektin nur 
nach Entfernung der Fett-Wachs-Schicht abgeführt werden kann. 
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Die einer derartigen Anordnung entsprechende Raumbeanspruchung 
des Fett-Wachs ist durch seine analytisch ermittelte Menge (etwa 10%) 
der Trockensubstanz der Haare! 13 und die Forderung gegeben, daß die 
Fett-Wachs-Schicht mindestens 500 Ä dick sein muß. 

In diesem Zusammenhang sind die Vorstellungen wichtig, die man 
sich über eine Mehrschichtigkeit der Primärwand gebildet hat. W. L. 
Balls® hat an der Primärwand junger Baumwollhaare (10 Tage alt) 
nach Behandlung mit kochender 10% KOH und Anfärbung mit Kongo- 
rot oder Chlorzinkjod langgestreckte, doppelbrechende Partien beob- 
achtet, die gegen die Längsachse in einem Winkel von 70° kreuzweise ge- 
neigt erscheinen. Da durch die mikroskopische Beobachtung die Über- 
lagerung der Bilder von Vorder- und Hinterwand einer einzigen Wendel 
ausgeschlossen werden konnte, hat Balls die Anwesenheit von zwei gegen- 
läufigen Wendeln (irrtümlich Spiralen genannt) in zwei hintereinander- 
liegenden Schichten als Erklärung für die kreuzförmigen Strukturen an- 
genommen. Die Primärwand wäre demnach aus zwei Schichten auf- 
gebaut. D. B. ANDERSON und Tu. Kerr! nehmen an, daß neben diesen 
Schichten noch eine dritte mit genauer Querorientierung (90° zur Längs- 
achse der Haare) vorhanden ist, die am deutlichsten bei 2 Tage alten 
Haaren beobachtet werden kann. Legt man das oben angegebene Mengen- 
verhältnis für Fett-Wachs sowie die aus röntgenographischen Gründen 
anzunehmende Mindestschichtdicke von 500 Ä zugrunde, so kommt 
man zu der Forderung, daß die Primärwand bei der gegebenen Dicke 
von etwa 0,5 bis 1 4 nicht gut aus mehr als einer Schicht von Cellulose- 
Pektin-Balken mit allseitiger Fett-Wachs-Hülle bestehen kann (s. Längs- 
schnitt auf Abb. 1). Es sei darauf hingewiesen, daß diese Forderung 
mit den mikroskopischen Beobachtungen von BALLS und anderen Au- 
toren durchaus nicht im Widerspruch steht, weil die von BALLS aus den 
mikroskopischen Beobachtungen gezogenen Schlußfolgerungen über eine 
Mehrschichtigkeit nicht zwingend sind. Der mikroskopische Befund 
steht nämlich auch in Übereinstimmung mit der Annahme, daß nicht 
zwei hintereinanderliegende, in sich zusammenhängende Bänder vor- 
liegen, sondern daß die Primärwand aus kürzeren Balken aufgebaut 
ist, die in der in Abb. 1 dargestellten Weise aneinanderstoßen. In dem 
von uns angegebenen Modell ist daher nur eine einzige Schicht für die 
Primärwand vorgesehen, in der das Skeletelement nicht in Form von 
zusammenhängenden, wendelförmigen Cellulosesträngen, sondern in 
Form von Cellulose-Pektin-Balken vorliegt, deren Länge in der Regel 
kleiner als der Haarumfang ist. Weiterhin ist zu berücksichtigen, daß 
die nach der Behandlung der Primärwand mit KOH und anderen Re- 
agenzien beobachtete Textur nicht ohne weiteres für die Lagerung der 
Strukturelemente in den unbehandelten natürlichen Wänden zu über- 
tragen ist, da bei der Behandlung mit Chemikalien infolge der auftreten- 
den und nicht zu vermeidenden Schrumpfungserscheinungen!® Ver- 
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lagerungen der Strukturelemente berücksichtigt werden müssen. Dem 
von Bas und den anderen Autoren angenommenen Neigungswinkel der 
Strukturelemente gegen die Längsachse von 70° dürfte daher für die 
Anordnung in der unbehandelten Primärwand keine entscheidende 
Bedeutung zukommen. Für die unbehandelten Haare ist nur eine exakte 
Querlagerung infolge des Auftretens positiver Doppelbrechung (in bezug 
auf die Längsachse der Haare) in dem Längsschnitt der Primärwände 
auszuschließen, d.h. die Cellulose-Pektin-Balken zeigen, wie in Abb. 1 
zum Ausdruck gebracht ist, eine gewisse Streuung um die Querachse. 

Gemäß der Beobachtung, daß die Cellulose in einem gitterunge- 
ordneten Zustand in enger Verknüpfung mit dem Pektin vorliegt, ist 
weiterhin angenommen, daß sich in dem Cellulose-Pektin-Komplex die 
beiden Komponenten in molekularer Mischung befinden, wobei die 
Molekülketten der Cellulose in der Längsrichtung der Balken liegen. Die 
leichte Überführung in den gittergeordneten Zustand!®, die unter Um- 
ständen sogar schon durch Behandlung der jungen Baumwollhaare mit 
kaltem Wasser erfolgen kann, spricht dafür, daß die Cellulosemoleküle 
-parallel zueinander gelagert sind. Nur unter dieser Annahme wird die 
leichte Gitterordnung verständlich, wobei die Moleküle der Cellulose 
nach Entfernung des Pektins ohne weiteres in den gittergeordneten 
Zustand einschnappen können. Es soll nicht ausgeschlossen werden, 
daß mehrere Cellulosemoleküle zu einem Strang vereinigt sind, dessen 
Dicke aber für die Röntgeninterferenzen nicht ausreicht. In der schemati- 
schen Darstellung der Abb. 1 sind im radialen Längsschnitt die Cellulose- 
moleküle durch O (im Tangentialschnitt durch =), die Pektinmoleküle 
(bzw. die begleitenden Kohlehydrate) durch + (im Tangentialschnitt 
durch — — —) dargestellt. Da die Viskosität der aus den Primärwänden 
isolierten Cellulose von der gleichen Größenordnung wie die Cellulose der 
Sekundärwand ist”, dürfte die Länge der Cellulose-Moleküle in den Balken 
etwa der der Sekundärwandcellulose entsprechen. Die Anordnung der 
Pektinmoleküle muß vorerst unerörtert bleiben, da die Konstitution des 
Pektins noch unbekannt ist. 

Um die verhältnismäßig feste Verankerung eines Teiles des Fett- 
Wachses an dem Cellulose-Pektin-Komplex verständlich zu machen, 
wird zwischen dem umhüllenden Fett-Wachs und dem Kohlehydrat- 
Komplex eine Grenzschicht von Phosphatid-Molekülen angenommen. 
Mit Rücksicht auf den hohen Phosphorgehalt der lipoiden Phase und 
den gegebenen Größenverhältnissen muß gefolgert werden, daß Phos- 
phatid sich nicht ausschließlich in der Grenzschicht des Fett-Wachses 
zum Cellulose-Pektin-Komplex befindet, sondern auch noch in den 
umhüllenden Fett-Wachs-Schichten verteilt ist. 

Da durchaus anzunehmen ist, daß im Stadium des Streckungs- 
wachstums noch alle Teile der Primärwand mit dem Plasma in engem 
Zusammenhang stehen, sind in der Abb. 1 Verbindungskanäle durch 
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die Wachsschicht nach Art der bekannten Plasmodesmen in alten ver- 
diekten Zellwänden vorgesehen, in denen das Wandeiweiß vornehmlich 
lokalisiert sein dürfte. I. W. BAILEY? nimmt ebenfalls an, daß die jungen 
Wände lebender Zellen von Protoplasmasträngen durchzogen sind. 

In dem Modell der Abb. 1 sind neben den mit Cellulose-Pektin er- 
füllten Räumen auch Spalträume berücksichtigt, die wahrscheinlich 
nur mit Wasser oder Cytoplasma angefüllt sind. Für die Anwesenheit 
derartiger Räume kann die Einlagerung von Farbstoff- oder Metall- 
teilchen geltend gemacht werden, wenn man sich dabei auch im 
klaren sein muß, daß bei derartigen Einlagerungsversuchen infolge des 
Kristallwachstums der Teilchen größere Räume entstehen können, als 
ursprünglich vorhanden waren. Immerhin ist die Annahme derartiger 
Räume im Rahmen der Wachstumsvorgänge nicht unwahrscheinlich. 


4. Das neue Wandmodell 

im Vergleich mit den Auffassungen von Frevy-Wyssuine. 

Das aufgestellte Modell unterscheidet sich wesentlich von den Auf- 
fassungen, die A. FREY-WyYsSLING ® von dem Aufbau der Primärwand 
geäußert hat. Nach A. Frey-Wysstine’, S. 393, liegt in der Primär- 
wand ‚ein zusammenhängendes Micellargerüst aus sehr feinen Cellulose- 
fäden vor mit statistisch vorwiegender Querorientierung und verhältnis- 
mäßig großen intermicellaren Maschen‘. Zur Erläuterung seiner Auf- 
fassung gibt FRey-WYssLING das in Abb. 2 dargestellte Schema, aus 
dem hervorgeht, daß die Primärwand im Gegensatz von Barzs?, sowie 
ANDERSON und Kerr! nicht aus mehreren Lamellen aufgebaut ist, 
sondern aus einer Schicht besteht. Das Micellargeriist der Primärwand 
setzt sich nicht aus Einzelstücken wie in unserem Modell, sondern gemäß 
Abb. 2 aus durchlaufenden Fäden zusammen. Die sich überkreuzenden 
Fäden werden durch ,,Haftpunkte“ zusammengehalten. Da die Fäden 
als sehr dünn angesehen werden, liegen in der Primärwand mehrere 
Fäden hintereinander (s. Querschnitt in Abb. 2). Das FREY-WYyssLING- 
sche Modell unterscheidet sich also von unserem Modell in bezug auf 
die Anordnung der Cellulose grundsätzlich dadurch, daß im FREy- 
Wyssting-Modell die Cellulosemoleküle zu kontinuierlichen, die Wand 
von der Basis bis zur Spitze der Haare durchziehenden, mindestens aber 
über weite Bereiche der Haarwand sich erstreckenden Fäden vereinigt 
sind. Ein Micellargerüst aus durchlaufenden Cellulosefäden glaubt 
FrREY-WyssLInG auf Grund einer Beobachtung von J. BonNER® an- 
nehmen zu müssen, nach der Primärwände durch eine je zweistündige 
Behandlung mit kochender 5% HCl und kochender 5% KOH nicht 
völlig zerfallen, sondern ein noch zusammenhängendes Gerüst hinter- 
lassen. Es wird angenommen, daß dabei alle Nichtcellulosestoffe ent- 
fernt worden sind, und daß der Zusammenhalt in dem Rückstand nur 
durch Annahme durchlaufender Cellulosefäden verständlich gemacht 
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werden kann. Da indessen eine völlige Entfernung der Nichtcellulose- 
stoffe schwierig und durch die angegebene Behandlung nicht vollständig 
erreicht sein dürfte, ist die Folgerung, daß in der Primärwand ein 
zusammenhängendes Celluloseskelett vorliegt, nicht erwiesen. Außer- 
dem ist zu berücksichtigen, daß die natürliche Lagerung der Cellulose durch 
Extraktion von Wandstoffen eine Änderung aus dem gitterungeordneten 
in den gittergeordneten Zustand!® erfährt, 
wobei starke Schrumpfungserscheinungen 
auftreten!‘ 12, so daß aus der Anordnung 
der Cellulose in extrahierten Wänden 
nichts Entscheidendes für die ursprüng- 
liche, native Cellulosestruktur gefolgert 
werden kann. Ein Beweis für das Vor- 
liegen eines retikularen Systems von Cel- 
lulosefäden in der Primärwand im Sinne 
von Frey-WyssLing ”? liegt nicht vor. 

In bezug auf den Einbau der Nicht- 
cellulosebestandteile besteht ebenfalls ein 
grundsätzlicher Unterschied, indem die 
Nichtcellulosebestandteile (Fett-Wachs, 
Eiweiß und Pektin) nach FREY-WyYssLING 
lediglich in den Zwischenräumen des 
Faden-Netzwerkes untergebracht sind. 
Dabei soll das Fett-Wachs gemäß seiner 
röntgenographisch-nachweisbaren Gitter- 
ordnung in kristalliner Form in den 
Zwischenräumen vorkommen. Weitere ua Ag zu pass u nn ee 
Einzelheiten über die Anordnung des märwand von zylindrischen Zellen. 
Wachses finden sich in der Abhandlung °°", Quer rt aes 
von K. u. M. WUHRMANN-MEYER!, wo 
angenommen wird, daß das Wachs in Form von Zylindern mit radial- 
angeordneten Molekülen zwischen den Cellulosefäden liegt (s. Abb. 3). 
Abgesehen davon, daß eine zylinderisch-radiale Anordnung des Fett- 
Wachs-Komplexes kein Röntgendiagramm ergeben kann, wird auch 
durch die in Abb. 3 angedeutete Einordnung des Wachses die durch 
das Experiment erwiesene abschirmende Wirkung gegenüber dem Cellu- 
lose-Pektin-Komplex nicht erklärt. 

Frey-WyssLing geht von der Annahme aus, daß die gestaltende 
Kraft beim Streckungswachstum im Turgor begründet ist und glaubt 
in dem System durchgehender, sich kreuzender und an den Berührungs- 
stellen durch Haftpunkte verbundener Cellulosefäden das Modell ge- 
funden zu haben, das dem allseitigen Turgordruck eine geringere Festig- 
keit in axialer und eine größere Festigkeit in tangentialer Richtung ent- 
gegensetzt. FRey-WyssLinG ® (S. 222) nimmt an, daß für die Festigkeit 
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in tangentialer Richtung in erster Linie Hauptvalenzkräfte und für 
die Festigkeit in axialer Richtung nur die etwa 10mal kleineren 
Kohasionskräfte maßgebend sind. Dabei wird übersehen, daß bei einem 
derartigen Modell im Stadium des Streckungswachstums nicht nur 
Lösung der Haftpunkte (d. h. der etwa 10mal kleineren Kohäsionskräfte), 
sondern auch eine Lösung der Hauptvalenzbindungen für die Verlängerung 
der kontinuierlichen Cellulosefäden erfolgen muß, denn ein Streckungs- 
wachstum ist bei gleichbleibendem Haardurchmesser nur möglich, wenn 
gleichzeitig mit der Streckung eine Verlängerung der schraubigen Cellulose- 
fäden einhergeht. In einer unlängst erschienenen Arbeit hat Frey-Wyss- 
LING ® insofern eine Korrektur seines Modells vorgenommen, daß er jetzt 

















Abb. 3. Schematische Darstellung der Primärmembran nach K. u. M. WUHRMANN- 

MEYER. Rechts: radialer Längsschnitt, links: Flächenansicht. In den Intermicellar- 

räumen (i) befindet sich die geordnete Fett-Wachs-Phase (w) als sphäritische Stäbchen. 
zb = Cellulosebalken, zk = einzelne Celluloseketten und Kettenbiindel. 


auch eine Verlängerung der Cellulosestränge während der Wandstreckung 
annimmt, wobei er sich den Vorgang so vorstellt, daß die entscheidenden 
Stellen dieser Stränge „durch Gleitung ihrer Fadenmoleküle länger 
werden (lokale ,,Verfliissigung“). Unter diesen Umständen ist die 
höhere Festigkeit in tangentialer Richtung aber aufgehoben, so daß der 
von Frey-Wysstine hervorgehobene Vorzug seines Modells tatsächlich 
nicht bestehen kann. 

Auch noch auf einen anderen Widerspruch sei hingewiesen. FREY- 
WyssLinG sagt”? (S. 393): „Falls sich der Turgordruck an diesem außer- 
gewöhnlichen Streckungswachstum beteiligt, so ist leicht zu verstehen, 
daß die Querorientierung der Cellulosegerüststränge während dieses 
Vorganges erhalten bleibt. In einer unter Druck stehenden Röhre ist 
nämlich der Querzug in der Wand doppelt so groß als der Längszug, 
weshalb geborstene Röhren von Wasserleitungen u. dgl. nie Querrisse, 
sondern stets Längsrisse aufweisen“. Nimmt man diese Betrachtung 
als gegeben an, dann ist nicht zu verstehen, inwiefern in der Streckungs- 
zone bei Lockerung der Haftpunkte eine Dehnung in Richtung der 
Längsachse zustande kommen soll. Man muß vielmehr auf Grund der 
gegebenen Betrachtung annehmen, daß der Turgordruck dann zu einer 
Dehnung der Wand quer zur Längsrichtung und nicht zu einer Dehnung 
in der Längsrichtung führt. 
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FRrey-WyssLING weist selber an verschiedenen Stellen darauf hin ® ?, 
daß die Annahme einer allein durch den Turgor verursachten Streckung 
nicht genügend fundiert ist, und daß der Turgor als gestaltende Ursache 
nicht ausreicht. Das von uns entwickelte Modell geht von der Annahme 
aus, daß der Turgor nur eine sehr untergeordnete oder überhaupt keine 
Rolle bei dem Streckungswachstum spielt, sondern daß die gestalten- 
den Kräfte innerhalb der Wand selbst zu suchen sind. In diesem Sinne 
läßt das Modell der Abb. 1 genügenden Spielraum, um die Wirkung 
derartiger Kräfte verständlich zu machen. Die Länge der Balken, die 
jedenfalls kleiner als der Umfang angenommen werden, sowie die Spalt- 
räume machen eine Wandstreckung durch Intussuszeption verständ- 
lich. Im besonderen vermitteln die eingezeichneten Plasmodesmen den 
Stofftransport aus dem Protoplasma in die Zellwand. Das Fett-Wachs 
erhält in diesem Zusammenhang die besondere Bedeutung des die Elasti- 
zität der Wand verursachenden Mittels. 

Ein Einwand könnte dem vorgeschlagenen Modell in dem Sinne ge- 
macht werden, daß die Festigkeit in erster Linie von der Fett-Wachs- 
Schicht abhängt, da die Cellulose-Pektin-Balken nicht unmittelbar zu- 
sammenhängen. Der Einwand ungenügender Festigkeit hat aber keinen 
rechten Sinn, weil es sich in der Primärwand naturgemäß um ein Auf- 
bauelement handelt, das seiner Aufgabe entsprechend in erster Linie 
plastische Eigenschaften besitzen muß und weniger der Festigkeit zu 
dienen hat. Im übrigen sind Festigkeitsansprüche, die an die Primär- 
wände gestellt werden, keine sehr hohen und dürften durch die Fett-Wachs- 
Schichten in Zusammenhang mit den Cellulose-Pektin-Balken in durchaus 
genügendem Maße gewährleistet sein. Das Baumwollhaar hat als gefalteter 
Schlauch innerhalb der Kapsel keinerlei stützende Funktionen auszuüben. 
Ähnliches gilt auch im allgemeinen für die im Streckungswachstum sich 
befindenden Zellen der Gewebe. Wenn die notwendigen plastischen Eigen- 
schaften nicht mehr benötigt werden, d.h. am Ende des formgestalten- 
den Streckungswachstums, setzt für die Erlangung von Festigkeits- 
eigenschaften das sekundäre Dickenwachstum der Wand ein, in dessen 
Verlauf die Sekundärwand mit einem grundsätzlich anderen Aufbau als 
Verfestigungsgewebe angelegt wird. Hinzu kommt für Festigkeitsansprüche 
an die Primärwand die Möglichkeit, daß durch Alterungsvorgänge die Fett- 
Wachs-Schicht zwischen den Cellulose-Pektin-Balken sich verfestigt und 
dadurch den Teilen der Wand, die an der Streckung nicht mehr direkt 
beteiligt sind, eine größere Festigkeit verleiht. Ferner ist zu berück- 
sichtigen, daß die Cellulose-Pektin-Balken durch Vermehrung von 
Cellulose, Abstoßung von Wasser und Abnahme des Pektins, die experi- 
mentell festgestellt werden konnte, im Laufe der Entwicklung eine 
größere Festigkeit erlangen. 
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5. Zusammenfassung. 

Aus den bisher bekannten chemischen und physikalischen Eigen- 
schaften der Primärwände junger Baumwollhaare wird ein Modell für 
den Aufbau der Primärwand abgeleitet, bei dem vorausgesetzt wird, 
daß die Wand in erster Linie für das Streckungswachstum plastische 
Eigenschaften besitzen muß. Die besonderen Merkmale des neuen 
Modells bestehen in der Annahme von Cellulose-Pektin-Balken, die in 
erster Näherung quer zur Längsachse der Wand liegen und deren Länge 
kleiner als der Umfang des Haares ist. Die Balken sind von einer Fett- 
Wachs-Schicht umgeben, für deren Verbindung mit dem Kohlehydrat 
in den Balken Lecithin angenommen wird. Aus den Mengenverhält- 
nissen, der Dicke der Wand und den röntgenographischen Ergebnissen 
wird gefolgert, daß die Primärwand nur aus einer einzigen Lamelle be- 
stehen kann. Es wird festgestellt, daß’ alle bisher bekannten Eigen- 
schaften der Primärwand in guter Übereinstimmung mit dem Modell 
der Primärwand stehen, insbesondere ist dabei auch der Wandstreckung 
durch Intussuszeption weitestgehend Rechnung getragen. Das an- 
gegebene Modell steht in grundsätzlichem Gegensatz zu den Vorstel- 
lungen von FREY-WYssLinG, denen ein Celluloseskelett mit besonderen 
Festigkeitseigenschaften und die Annahme des Turgordrucks als wesent- 
liche Komponente für das Streckungswachstum zugrunde liegt. 
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(Aus dem Kaiser Wilhelm-Institut für Züchtungsforschung, Erwin Baur-Institut 
in Müncheberg i. d. Mark.) 

ÜBER DIE VERSCHIEDENHEITEN DES DISSIMILATORISCHEN 
STOFFWECHSELS IN REZIPROKEN EPILOBIUM-BASTARDEN 
UND DIE PHYSIOLOGISCH-GENETISCHE URSACHE 
DER REZIPROKEN UNTERSCHIEDE. 

III. UBER DIE JÄHRLICHEN VARIATIONEN 
DER PEROXYDASEAKTIVITÄT BEI EPILOBIUM HIRSUTUM 
UND DIE UNTERSCHIEDE BEI DEN SIPPEN. 

Von 


H. Ross, 
z. Z. im Felde. 


Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 6. Juni 1942.) 





1. Einleitung. 

Mit vorliegender Untersuchung werden Veröffentlichungen fortgesetzt, 
die die Aufklärung der Beteiligung des Plasmons am genetisch-physio- 
logischen Geschehen zum Ziele haben (s. Ross 1941). 

Wie bekannt, treten bei Kreuzungen von Epilobium hirsutum-Sippen 
mit einer hirsutum-Sippe aus Jena als Mutter unterschiedliche Merkmale 
auf, die vor allem Wuchsstérungen betreffen. Diese führen zu hetero- 
tischem wie zu Hemmungswuchs und sind begleitet von vielen anderen 
Erscheinungen, wie dunklerer Blattfärbung, Störung der Blattentwicklung, 
Blattfleckungen, Unterdrückung cer Anthocyanbildung in gewissen Fällen, 
starken anatomischen Störungen usw. (MicHAELIS 1940, I, II, III, 
MICHAELIS und v. DELLINGSHAUSEN 1942, IV). Indessen ist der Bastard 
durchaus nicht in allen Organen und Wuchsformen gleichmäßig gestört. 
Von den Störungen werden am stärksten die Sommerwuchsformen : Laub- 
und Blühsproß, betroffen, während die Winterwuchsformen: Ausläufer 
und Rosette, schwach oder gar nicht reziprok verschieden sind. Der an 
einem gehemmten Laubsproß im Herbst entstehende Ausläufer erscheint 
alsdann als ein ,,enthemmter“ Teil der Pflanze. Die morphologischen 
Ausprägungen treten nicht nur in jeweils quantitativ verschiedener 
Stärke in den verschiedenen Wuchsformen auf, sondern es entwickeln 
sich für jede Wuchsform spezifische Störungsmerkmale, die zunächst 
nicht auf eine bestimmte physiologisch einfache Ursache der Störungen 
schließen ließen. 

Sommer- und Winterwuchsformen sind photoperiodisch bedingt und 
besitzen jeweils einen spezifischen Stoffwechsel (Ross 1942 a). Diese von der 
Photoperiode verursachten Stoffwechseländerungen treten dem genetisch 
induzierten Stoffwechsel in den Jenabastarden entgegen, indem sie die 
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durch das Jenaplasmon bedingten Hemmungen fördern (als Langtag- 
stoffwechsel) und zum anderen aufheben (als Kurztagstoffwechsel). Es 
stand zu erwarten, daß die Untersuchung der Charakteristik des Lang- 
tag- und Kurztagstoffwechsels in den Epilobium-Bastarden zur Auf- 
klärung der Variationen der Störungen in den einzelnen Wuchsformen 
führen und darüber hinaus auch die Lösung des Problems von der Wir- 
kung des Plasmons fördern würden. 

Die Untersuchung des photoperiodisch induzierten Stoffwechsels kann 
von vielen Seiten her erfolgen. Wir wählten Aktivitätsuntersuchungen an 
einem Ferment des oxydativen Abbaues, der Peroxydase. Denn in der 
Peroxydaseaktivität (= POA) war bereitsfrüher ein physiologischer Faktor 
kennengelernt worden, der auf irgendeine Weise in die Reaktionskette ein- 
geschaltet ist,die von den genetischen Induktoren Genom und Plasmon zur 
Ausbildung der Störungsmerkmale führt. Untersuchungen hatten gezeigt, 
daß der Laubsproß des gehemmten Bastards immer eine höhere POA 
besitzt als der der normalen, ungehemmten Gegenkreuzung (Ross 1941). 
Hieraus war, in Verbindung mit anderen charakteristischen Störungs- 
merkmalen, die Arbeitshypothese entwickelt worden, daß die Ursache 
der Wuchshemmungen in einer Steigerung des dissimilatorischen Stoff- 
wechsels zu suchen sei. 

Aktivitätsuntersuchungen an der Peroxydase dürften auch allgemein 
Interesse beanspruchen, weil einerseits unsere Kenntnisse über die zeit- 
liche und örtliche Schwankung der Peroxydaseaktivität noch gering sind, 
und andererseits eine Nachprüfung der schon immer vermuteten Be- 
ziehungen des oxydativen Fermentapparates zum Photoperiodismus 
(s. bei RuDoRF 1938) nötig war. 

Vorliegende Arbeit befaßt sich zunächst mit der POA der Kreuzungs- 
eltern, also der verschiedenen Sippen von Epilobium hirsutum. Unter den 
gemessenen Sippen finden sich sowohl solche nördlicher wie südlicher Her- 
kunft, solche von kontinentalen Gebieten, die mit Jena als Mutter meist 
ungehemmte oder schwach gehemmte Bastarde geben, wie andere aus 
dem atlantischen Florenbezirk, deren Kreuzungsprodukte mit Jena als 
Mutter in der Regel mehr oder weniger stark gehemmt sind (s. MICHAELIS 
1942). Verfasser, der an der Front steht, beabsichtigt, hier nur das experi- 
mentelle Material vorzulegen. Eine ausführliche Besprechung der hier 
und früher (Ross 1942a) niedergelegten Versuchsergebnisse wird zu 
gegebener Zeit erfolgen, wenn auch die entsprechenden Untersuchungen 
an den reziprok verschiedenen Kreuzungen veröffentlicht werden. 


2. Die Bestimmung der Peroxydaseaktivität mit einer Indophenolmethode. 

Die bekannte Bestimmungsmethode von WILLSTÄTTER und Mitarbeitern 
(1918), die auf der Dehydrierung des Pyrogallols zu Purpurogallin fußt, 
erwies sich für unsere Zwecke als wenig handlich, vor allem wegen der 
Schwerlöslichkeit des Purpurogallins. Diese Eigenschaft des Purpuro- 
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gallins hat zur Folge, daß große Flüssigkeitsmengen für die Bestimmung 
gebraucht werden. Unter den vielen anderen Dehydrierungen, die die 
Peroxydase katalysiert, wie z. B. Malachitgrün, Benzidin, Guajacol, Nadi 
usw.,schien mir nach einigen Vorversuchen letztere für Epilobium-Reibsäfte 
am geeignetsten zu sein. Die Nadimethode hat bisher überwiegend quali- 
tative Anwendung erfahren. Die einzige quantitative Ausarbeitung an 
pflanzlichen Materialien (Kartoffelknollen-Preßsaft) liegt vor bei Denny, 
MÜLLER und GUTHRIE (1930) und bei GUTHRIE (1931). Diese Methode 
ist indessen so besonders für das dort verwendete Objekt ausgearbeitet, 
daß sie für die hier geplante Anwendung nicht brauchbar war. So 
mußte eine neue quantitative Ausarbeitung für Reibsäfte grüner Pflanzen. 
teile erfolgen. 


Das Reagens „Nadi‘ ist ein, Gemisch von p-Phenylendiamin und «-Naphthol. 
Nach Zugabe von Nadi und H,O, zum Reibsaft entsteht durch die dehydrierende 
Wirkung der Peroxydase mit Hilfe des Sauerstoffes von H,O, ein rotgefärbter, in 
Wasser und organischen Solventien leicht löslicher Indophenolkörper. 

Herstellung des Reibsaftes. 1 g abgewaschene Blätter der Sproßspitze wurden 
ohne Benutzung eisenhaltiger Gegenstände mit der Hand zerrissen und in einem 
Mörser mit einer Prise Sand und 3 ccm destilliertem Wasser sehr gründlich zerrieben. 
Nach 10 Minuten langem Stehen wurde der Reibsaft durch bleifreie Glaswolle in ein 
25 cem-Meßkölbchen filtriert, mit destilliertem Wasser aufgefüllt und bei 2°C 
aufbewahrt. 

Herstellung des Reagens. An Reagenzien werden gebraucht: 0,25 g «-Naphthol 
in 25 cem 50%igem Alkohol gelöst (A) und 0,375 g p-Phenylendiaminhydrochlorid 
in 50 cem Wasser (B). Es empfiehlt sich, das Chlorhydrat zu verwenden, da das Ge- 
misch dann beständiger ist. Außerdem wird gebraucht eine wässerige Lösung von 
0,15% Wasserstoffperoxyd (C) und ein doppelt konzentrierter SÖRENSENscher 
Phosphatpuffer p,, 8. Zur Herstellung des Puffers benötigt man eine Lösung von 
9,078 g primärem Kaliumphosphat sowie eine Lösung von 11,88g sekundärem 
Natriumphosphat in je 500 cem Wasser. 94,5 cem dieser Natriumphosphatlösung 
+ 5,5 eem Kaliumphosphatlösung geben einen Puffer von p, 8 (D). Die Lösungen 
halten sich einige Wochen. Vor der Analyse wird das Nadigemisch hergestellt durch 
Zusammengeben von 2 cem der Lösung A, 2 cem B, 2 ccm C und 100 com destil- 
liertem Wasser. Diese Lösung ist nur einen halben Tag haltbar. 

Reaktion. Zur Reaktion erwärmt man zunächst den Reibsaft und das Nadi- 
reagens auf 20°. Hierauf werden genau 3 ccm Reibsaft in einen 25 ccm Schüttel- 
trichter gegeben zusammen mit genau 10 ccm Nadi aus einer Vollpipette und 1 ccm 
Puffer (D), worauf das Indophenol sich bildet. Nach 10 Minuten Reaktionszeit 
wird das Indophenol 3mal mit 7 ccm Petroläther ausgeschüttelt und zum Schluß 
auf 25 ccm aufgefüllt. Die Farbtiefe des Petroläthers wird im Zeißschen PULFRICH- 
Photometer gemessen. 

Analysen, die sofort anschließend an das Filtrieren des Reibsaftes gemacht 
wurden, ergaben niedrigere Werte als nach 24 Stunden. Erst nach einer gewissen 
Induktionsperiode stellte sich ein konstanter Wert oder ein Optimum ein (Abb. 1). 
Es sollten daher von jedem Reibsaft mehrere Bestimmungen zu verschiedenen 
Zeiten gemacht werden, wodurch die Länge und Höhe des Optimums genau bestimmt 
würde. Aus arbeitstechnischen Gründen wurden nur zwei Analysen nach 27 und 
44 Stunden gemacht. Von Bedeutung für die Reaktion ist die Konzentration des 
H,0,. Wie aus Tabelle 1 hervorgeht, sind die optimalen Konzentrationen von 
H,0, für jeden Reibsaft verschieden. Bei stärkerer POA ist die optimale 
H,0,-Konzentration gesteigert. Es gibt also nicht eine für alle Reibsäfte optimale 
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Konzentration. Da es nicht möglich ist, die optimale H,0,-Konzentration für jeden 
Reibsaft vorher zu ermitteln, mußte eine mittlere Konzentration (0,15%) für alle 
Reibsäfte werden. Hierdurch tritt zwar eine gewisse Nivellierung der 
tatsächlichen POA-Unterschiede ein, die aber unvermeidlich ist. 
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65 1 85 Std. 
nach Herstellung des Reibsaftes 
Abb. 1. Werte der Extinktion in Abhängigkeit von der Zeit, die zwischen Bereitung des 
Reibsaftes und Zugabe der Reagenzien verstrichen ist. 


a 0 #5 


Wie oben angeführt, wird zu dem Reaktionsgemisch ein Puffer gegeben. Dies 
ist notwendig, weil die Reibsäfte verschiedene H-lonenkonzentrationen besitzen. 
(Die Reibsäfteder Pflanzen mit dem Plasmon der hirsutum-Sippe Jena sind alkalischer ! ) 
Bei der Aufsuchung der optimalen H-lonenkonzentration ist darauf zu achten, daß 
stets nur die Wirkungen von Puffern verglichen werden, die aus ein und demselben 
Puffergemisch hergestellt worden sind. Es kam die Pufferreihe des SGRENSENschen 
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Tabelle 1. Die Abhängigkeit der Indophenolreaktion von der H,0,- 

Konzentration. Methode wie im Text beschrieben. Errechnung der 

Werte s. 8.166. Mit zunehmender POA erhöht sich die optimale 
H,0,-Konzentration. 











Reibsaft von Prozent H,0, in der zugegebenen H,0,-Lösung 
0,05 0,10 0,15 0,25 0,50 1,00 
Jena 2 x Afghanistan J. . 158 163 — 160 159 148 
ou 3 x Ber os. 105 _- 230 223 223 211 
Cambridge rosa 9 x Jena ¢ 278 296 322 295 — 280 
Jena 2 x Coimbra & . . . 160 289 405 573 588 538 




















Phosphatgemisches zur Prüfung, mit welchem Puffer von 5,4—8 hergestellt werden 
können. Wie aus Tabelle 2 hervorgeht, wird die Reaktion mit zunehmendem p, 
beschleunigt. Auch die Unterschiede in der POA der einzelnen Kreuzungen und 
Sippen werden mit zunehmendem p,, größer. Für die Bestimmungen wurde daraufhin 
allgemein der Puffer p, 8 verwendet. 


Tabelle 2. Die Abhängigkeit der Indophenolreaktion von der Wasser- 
stoffionenkonzentration. SÖRENSENscher Phosphatpuffer. Methode im 
Text beschrieben. 























Reibsaft von — 
5,4 6 7 8 
Epilobium luteum. . . . . Ares © 101 203 245 259 
Epilobium hirsutum Erlangen IE 53 100 145 170 
hirsutum Essen x parviflorum . . . . 190 326 330 340 


Die günstigste Reaktionsdauer zeigt Tabelle 3. Schon nach 10—15 Minuten ist 
die Reaktionszeit beendet. Eine Sistierung durch Ansäuerung erwies sich als un- 
möglich, da die stoppende H-Ionenkonzentration (c, = 10-*) das Indophenol 
gleichzeitig in ein schwach gelb gefärbtes Produkt umwandelt. Dagegen eignet sich 
sehr gut das bereits von GUTHRIE verwendete Cyankali (1 ccm einer 0,1%igen 
wäßrigen Lösung.) Wie wir uns überzeugten, kann die Sistierung aber auch unbedenk- 
lich unterbleiben, was beim Arbeiten mit Hilfskräften ratsamer ist. 


Tabelle3. Die POA-Werte in Abhängigkeit von der Reaktionsdauer. 

















Reaktionszeit 
Reibsaft von 5 | 10 | 15 | 20 | 30 40 
Minuten 
Aiea... à 172 175 — 188 — 175 
München 2 x ‘Jena de. 127 = -— 127 — 127 
Jena ? x Plôn & . . . . . 222 - 252 - 253 260 


Die Werte einer bestimmten Indophenolkonzentration in verschiedenen Lösungs- 
mitteln und mit verschiedenen bei der Photometrie notwendigen Farbfiltern gibt 
Tabelle4 wieder. Hiernach eignet sich am besten Äther mit dem Filter S 53. Der 
Verwendung von Äther ist aber aus gesundheitlichen Gründen zu widerraten, so daß 
man besser ein anderes Lösungsmittel anwendet. Ich verwendete Petroläther mit 
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dem Siedepunkt 50°, wodurch auch eine 
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ige Peroxydbildung verhindert 


ungünstige 
wird sowie das Filter S 50 und eine Küvette von 5mm Länge. 


Tabelle 4. Werte der Extinktion (x 1000) des Indophenols in verschie- 
denen Lösungsmitteln und bei Anwendung verschiedener Spektral- 
filter am Zeißschen Photometer. Küvettenlänge 5 mm. 




















Lösungsmittel > 
S47 8 53 | 8 57 | 8 61 | S43 | S 50 
Ze . 3.1: Ein... & 146 271 236 145 88 217 
Petroläther siedend ab 40°. | 168 | 180 102 70 110 219 
Petroläther siedend ab 50°. | 151 160 95 60 | 99 200 
ete Pres EA 200 | 183 | 138 86 | 125 | 242 
Molnel.:: ictus Di one 143 221 165 = =) 408 200 


Das Indophenol ist in Petroläther mindestens 4 Tage haltbar. Die petrol- 


ätherische Lösung 


wurde bei 2° im Dunklen aufgehoben, obwohl auch bei Zimmer- 


temperatur und bei Licht keine Änderungen auftraten. Für in Petroläther gelöstes 


Tabelle 5. Mehrere Analysen des- 
selben Reibsaftes. (Epilobium hir- 
sutum Jena am 25. 3. 41.) 





Indophenol gilt das LAMBRECHT-BEER- 
sche Absorptionsggsetz, d.h. die Absorp- 
tion des Lichtstrahls verläuft propor- 
tional der Konzentration des Farbstoffes 
im Lösungsmittel. Da andererseits der 
in unserem Fall sehr kleine Eichfehler 
vernac igt werden konnte, sind die 
auf der Photometertrommel abgelesenen 
Extinktionswerte direkt proportional der 
Konzentration des gebildeten Farb- 
stoffes. Uber die Genauigkeit der photo- 
metrischen Methode orientiert Tabelle 5, 
in der die Werte verschiedener Analysen 
desselben Reibsaftes dargestellt sind. 


Die Variabilität der POA genetisch einheitlicher Pflanzen wurde im Frühjahr 
und Sommer bestimmt und ist in Tabelle 6 wiedergegeben. 
Bei der eben beschriebenen Methode zur Bestimmung der POA sind 


noch einige Fehlermöglichkeiten zu berücksichtigen. So ist eine Inter- 


Tabelle 6. Variabilität der Analysen 
von Pflanzen gleichen Genotypus’. 


ferenz der Katalase bei der 
Bestimmung angesichts der 
großen Unterschiede in der 





POA, die zur Messung gelang- 
ten, nicht zu befürchten. 





x 
Pflanze | Jena u Jena 5 ae é 
3. 240 149 
A 240 145 
3. 241 153 
4. 232 144 
5. 235 149 
6. 234 157 








Weiter kann eine per- 
oxydatische Wirkung durch 
Schwermetalle und gewisse an- 
dere hitzebeständige Substan- 
zen vorgetäuscht werden. Es 
muBte daher die Thermolabili- 


tät geprüft werden als Beweis dafür, daß tatsächlich eine Fermentreaktion 


vorliegt. Es ergab sich, daß mit gekochtem Reibsaft niemals eine Reaktion 
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vonstatten ging. Daß die Unterschiede auf Fermentaktivitätsunter- 
schieden beruhen, geht im übrigen auch aus der HCN-Empfindlichkeit 
hervor. Bei Zusatz von HCN unterbleibt die Reaktion (s. 8.165). Ein 
gewisser Hinweis darauf, daß die Reibsaftmessungen die tatsächlichen 
Verhältnisse in der lebenden Pflanze widerspiegeln, ergab sich aus der 
Beobachtung, daß die Unterschiede in der POA, die im Reibsaft rezi- 
proker Bastarde gefunden wurden, sich im allgemeinen auch im 
Auslaugwasser intakter Blätter nach- frum 

weisen ließen. FR Jena 3 Stahgar/ 

Es erhob sich nun die Frage, ob mit 
der beschriebenen Methode im Reibsaft 
verschiedene Mengen des Fermentes oder 
jeweils nur verschiedene Aktivitätsgrade 
einer mehr oder weniger gleichen Ferment- 
menge gemessen werden. Diese Frage 
kann exakt nur durch präparative Be- 
stimmung des Fermentes gelöst werden. 
Die biochemische Erfahrung hat aber 
gezeigt, daß die Schwankungen in der 
Aktivität eines pflanzlichen Fermentes 
als Antwort auf veränderte äußere Be- 
dingungen so groß sind, daß durch sie 
Schwankungen im Gehalt weit über - À 
deckt werden. Auch in unserem Falle D han 
konnte durch folgenden Versuch wahr- 
scheinlich gemacht werden, daß die 
Schwankungen der PO-Werte im wesent- Reibsaft 
lichen auf Aktivitätsänderungen beruhen: \bb. 2. Vergl. Text. 

Von den verschiedensten normal her- 
gestellten Reibsäften (entstanden durch Zerreißen von | g Frischsubstanz 
und Auffüllen mit Wasser auf 25 ccm) wurden weitere Verdünnungsstufen 
hergestellt und deren POA-Werte verglichen. Es ergab sich hierbei, daß 
die Werte der Stufen nicht auf einer Geraden, sondern auf einer Kurve 
lagen (Abb. 2). Ein solches Ergebnis würde üblicherweise darauf schließen 
lassen, daß die Reagenzien in zu geringer Konzentration zugegeben wurden, 
so daß die etwa vorhanden gewesenen hohen Peroxydasemengen nicht 
genügend Reagenzien zur Farbstoffbildung zur Verfügung gehabt hatten. 
Dem ist aber nicht so. Der Kurvenverlauf blieb auch dann erhalten, 
wenn bei Säften mit hoher POA optimale Nadi- und H,O,-Konzen- 
trationen gegeben wurden. Es klärt die Sachlage, daß der kurvenartige 
Verlauf auch bei noch größerer Verdünnung erhalten blieb. Es muß daher 
im Reibsaft ein Faktor — sicher kolloider Natur — vorhanden sein, der 
bei Verdünnung die POA erhöht oder auch, wenn er in zu großer 
Konzentration anwesend ist, die POA hemmt. Dieser Versuch macht es 
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wahrscheinlich, daß auch im Fall von Epilobium-Reibsäften der Ausfall 
der PO-Reaktion im wesentlichen Teil nieht auf Unterschieden des PO- 
Gehaltes, sondern auf Unterschieden der Aktivität beruht. 


Mit der beschriebenen Methode wurde neben den später zu beschrei- 
benden Bastarden die POA an 37 verschiedenen hirsutum-Sippen und je 
einer Sippe der Arten luteum und parviflorum gemessen. Die Sippen und 
ihre Herkunft sind bereits bei MicHaxtis (1940, I), FüRTAUER (1939) und 
Ross (1941, 1942a) beschrieben. Die Pflanzen wurden am 28. 3. 40 aus- 
gesät und in einem schwach geheizten Gewächshaus herangezogen, worin 
sie auch während des Winters 1940/41 und 1941/42 verblieben. Im Winter 
bildeten die Pflanzen Rosetten. Im Frühjahr und später wurden die 
aus diesen Rosetten stammenden Sprosse gemessen. Um von dem 
Altern der Blätter und der, wie noch gezeigt wird, damit verbundenen 
Schwankung in der POA unabhängig zu sein, wurden jeweils die jüngsten 
Blätter eines Sprosses gemessen. Für jeden Reibsaft wurde um 11 Uhr 
vormittags von einer einzigen Pflanze von den jüngsten Blättern der 
SproBspitze (der Vegetationspunkt eingeschlossen) 1 g frische Blatt- 
substanz entnommen. Auf diese Weise kamen durchschnittlich immer 
Blätter derselben Altersstufen zu den verschiedenen Jahreszeiten zur 
Analyse. Der erhaltene Wert ist dabei jeweils ein Mittelwert aus den 
Werten von Blättern verschiedenen Alters (s. hierzu S. 173, Tabelle 8). 


3. Die Meßergebnisse. 


Der POA-Verlauf in der Sproßspitze von Epilobium hirsutum 
während der Vegetationsperiode. 

Tabelle 7 zeigt die Meßergebnisse chronologisch geordnet vom Juni 
1940 bis April 1942. Die Werte sind in Monats-, bzw. Halbmonatsmitteln 
zusammengefaßt. Jeder Wert ist das Mittel aus 2—3 Messungen des 
betreffenden Monats. Die Werte des Hauptsprosses vom Laub- und 
Blühsproß sind mit H gekennzeichnet, die von Seitentrieben mit S, 
die Werte von Tochtersprossen, die im Laufe des Sommers aus Aus- 
läufern entstanden und sich dem Hauptsproß anglichen, mit T und die 
Werte der Rosetten mit R. Dieser Wechsel der Probeentnahme war 
durch den für Epilobium kennzeichnenden Entwicklungsrhythmus not- 
wendig geworden (Ross 1942a). Vergleichende Messungen an verschie- 
denen Sproßsystemen werden später geschildert. 


Wie sich aus den Messungen ergibt, variieren die POA-Werte in den 
einzelnen Organen und den einzelnen Monaten sehr stark. Die Variation 
ist aber nicht ungeordnet, sondern durchaus sinnvoll. Dies veranschau- 
lichen Abb. 3 und 4. Es ist hier die Variation der POA von Epilobium 
hirsutum während einer ganzen Vegetationsperiode, und zwar für die 
Sippen nördlicher und südlicher Herkunft getrennt, dargestellt. Der Kurve 
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liegen die Mittelwerte sämtlicher Sippen der betreffenden Monate aus 
Tabelle 10 und 11 zugrunde. Die Kurve beginrt mit dem Mittelwert der in 
den Monaten Januar und Februar gemessenen Rosetten. Der Entwicklung 
der Pflanze folgend setzt sich die Kurve im weiteren Verlauf aus den Mittel- 
werten der auswachsenden Rosetten, der Laubsprosse, der blühenden 
und schließlich absterbenden Sprosse zusammen. Es zeigt sich, daß die 
Rosetten im Januar und Februar eine maximale POA aufweisen, wie sie 
von der Pflanze während ihres ganzen weiteren Wachstums nicht mehr er- 
reicht wird. Im März beginnen 
die Rosetten sich aufzulösen und 
gehen allmählich durch Hoch- 
schießen der Achse in den Laub- 
sproß über. Diese Periode ist 
gekennzeichnet durch eine ab- 
fallende Tendenz der POA. Die 
Blätter, die jetzt gebildet werden, 
haben also bedeutend niedrigere 
POA-Werte als die typischen 
Rosettenblätter, die ja auch 
morphologisch von den Blättern 
des Laubsprosses verschieden 
sind. Während des intensivsten 
Wachstums des Laubsprosses 
(Mitte April bis Juni) ist aledann 
die niedrigste POA festzustellen. 
Wegen der nun einsetzenden 
Blütenbildung konnte die Sproß- 
spitze des Hauptsprosses nicht 
mehr für die Messungen verwendet werden. Vielmehr kamen nunmehr die 
Seitentriebe zur Analyse, wobei mit fortschreitender Blütenbildung immer 
tiefer stehende Seitensprosse genommen werden mußten. Mit Beginn 
der Bildung von Blüten an der Hauptachse ist das Optimum des vege- 
tativen Wachstums, der Achsen- und Blattbildung auch an den Seiten- 
sprossen erreicht. Die Blätter, die an den Seitenachsen noch gebildet 
werden, bevor sie auch hier von Blüten abgelöst werden, werden immer 
kleiner und kümmerlicher. Im September—Oktober werden sie schon nach 
kurzer Lebensdauer gelb. Mit dieser geschilderten Abnahme des Laubsproß- 
wachstums ab Juni geht, wie aus der Kurve ersichtlich, ein Wiederanstieg 
der POA einher. Dies gilt eindeutig indessen nur für die Sippen nördlicher 
Herkunft. Die besonderen Verhältnisse der südlichen Sippen werden später 
zu besprechen sein. Es ergibt sich also aus den Messungen, daß das inten- 
sive Wachstum des Laubsprosses bzw. seiner Blätter mit einem Minimum 
der POA zusammentrifft, und daß die Abnahme des Blattwachstums mit 
einem Wiederanstieg der POA einhergeht. Dies findet eine Bestätigung 


— 





Abb. 3. Jährliche Variation der POA. 
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Tabelle 7. POA von verschiedenen Epilobium hirsutum-Sippen und von 
1940— 1942. 


Es wurde verwendet Reibsaft von 1g Blattfrischgewicht der SproBspitze. H=Haupt- 
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1940 1941 
VI vil VIII IX | X | XI I u | LIL | IV Vv VI 
Jena 70gll22gll4lx) — — 11467] — |151x1388r1326r/229r 36g 
Duddington Ma 
Fall 1554| 834 
Oslo 63411304 1267 30081372R11784 884 
Bristol 
Plön 29ul 80! 88ul118rl 3187 927 353R 110y/111g|117 
Pyrmont + |192r 106x|102x 
Prokopi 39 120 1304 293 R|187R 1864/1515 
Erlangen 5018 102xl131# 
I 121 1477 410y|188R]149 121# 
GieBen 10141119 
= candi- | 48 84 1327 523r|224r| 9541004123 
um 
Seelow 62] 96u] 2757 116r 4682708127 1064 
Tübingen 29 124 1368 318R|187r8|148x 1654 
Wien 388 Rp) 266g11614 1174 
Stuttgart 40 122 176g| Ill 2341169 
München 61al 97 py) 105g} 1 28H 1284 14821794R 11164 76H 
Essen | 1654| 7941166 
Klausenburg S4gllllx 
Sèvre Nior- 67H 
taise 
Attika 147g11704|145u| 784 
Lissabon 433r| 94R 1261117 
Coimbra 63 1257 190R|172g1140u| 934! 94x 
Rezajé "| 5lx 
Algier 329r 12637 947 558g1153R| 67u| 50x|102x 
Tlemcen 4088 1464| 4749/1324 
Cambridge 664) 974 1254] !257 344R 1974| 60m 
few 754 5667 623r| 83n| 49xl129x 
3624 
Kew rosa 44y 7445 400R| 72ul 38u| 70H 
Kew alhbiflo- B08 R 154R 3834/1624 
rum. 
Caen 4511564 89R 1058] 644! 38y|106q 
Afghanistan | 59n 1204 Yly 388 R298R1354R]130u]1194 
Kaschmir 1527 |106y 908 l41r//608|1434| 724) 88H 
Parys 1824 96 R174 21627 1253 R| 1604/2004 1455 
Kirstenbosch 104 1287 1124 187rl158R|1864| 79x|142x 
| 
100% 
tuteum. 4764 1494 43341344 4/287 4]379 
parriflorum 7lu| 864 


durch Messungen an Blattpaaren verschiedenen Alters. In Tabelle 8 sind 















































Messungen verschieden alter Blattpaare in verschiedenen Monaten bei der 


Kreuzung Jenx® x Stuttgart 3 und bei der Sippe Parys wiedergegeben. 
Die ersten Blattpaare, die sich noch in intensivem Wachstum befinden, 
haben die niedrigsten POA-Werte. Vom 5.—7. Blattpaar an, d.h. bei aus- 
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E. luteum und E. parviflorum, gemessen in etwa monatlichen Abständen 
Werte E x 1000. 
sproB, S = Seitensproß, T aus Ausläufern entstandener Tochtersproß, R — Rosette. 

















1941 
VII VIII IX xX XI XII 
108r/157# 2724 2975 2778 304k 
nl 148% 3134 4124 451% 42% 
19a 794 167% 3367 253 228% 
155s 190445 3437 2674+s 1277] 395$ 
52a 139, 139% 120x 1207 | 974 457% 
1894 287 y4s 254y's 4054 3778 
68H 193, 217s 197% |221# 429% 281r 
67ul 934 291 y 309% 313% 
3794 3734 434r |4445 
2675| 1625 3607 3514 3544 4064 
190s 1675 202. 2337 316% 
Sly 170145 83T 1605 300 11508 173% 2% 2548 1207 
34y 794 2878 2504 2767 4257 
2394 435448 316$ 115% 
1975 411 H+S 358$ 513% 
98! 1784 269$ 1634 237, |231, 2797| 279% 1314 | 4538 464, 
964 318: " 2644 185% 2754 378% 407 x 
26847 2944 255y 13414 477% 439r 
237% 364$ 383 1 
Wp} 964 Su 228 [279% 4035 481% 
1204 1924 2664 200$ 245, 1984 
76H 175$ 1277 974 84. 887: 
1704 148448 104, 1844 140$ 
1074| 364 1654+s 734 11745 2534 316% 
165 48T 754:s 1 14y 5ls 30174 60s 384 347 p 
98H (194 146,1 71s 944 79% 380R 
12797 J 
924] 29147 319 181, 3285 421, 
1854 1935 
202 t+s 144, 322) 
1164 188 340y:s | 112448 345 ? 1784 
123s 1214 3007 874 1624 260% 
118, 1344 133 His 935 92r 110% 214; 
1655 67448 414 135H 
1183] 151# 161 245, 12585 3614 343; 
140 147 2514 1387 58:5 10m 204, 1647 | 1275 
2954 3104 3984 4024 
101$ 2124 1406 183$ 2007 183% 





























gewachsenen Blättern, steigen die Werte an. Die Messungen verschiedener 
‚Jahreszeiten zeigen Unterschiede einmal im Zeitpunkt, an dem der Anstieg 
beginnt, und zweitens in der Höhe des optimalen Wertes. So beginnt bei 
der Kreuzung Jena 2 x Stuttgart $ die POA der Blätter im Juni 
später anzusteigen als im August und führt auch zu einem niedrigeren 
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Tabelle 7 (Fortsetzung). 

















1942 

I II III IV 

Jena 7 290R — 2 364 326R—H 
R 5 45AR— 
Fall 201 | 192» =_— éisdér 
Oslo 248R 259% 1494 
Bristol 2895 | 233r 186g 165R 
Plön 382R | 2648 331R 
Pyrmont 206R 2798 
Prokopi 299R 2405 
Erlangen 381r | 291r 2978 2018 
I 217r| 192r 239R 
GieBen 321r | 194g 178r 
Insel candi- | 190r | 186R 2608 24445 
dum 
Seelow 306R | 2558 97R 
Tübingen 230g | 244R 234R 
Wien 393r | 460, 376& 451p 1334 
Stuttgart 333R | 195r 112r 265 
Mü n 1968 
Essen 4445| 410r 4918 
Klausenburg | 493r | 297g 369R 291r| 1335 
Sèvre Nior- 278R 170R 212R 
A ike 139, | 245 
tti Ri 245r| 190r 239% 298r 
Lissabon 145r | 207r 179& 134r 
Coimbra 184p 462R 
Rezajé 445R 335R 
Algier 99r | 319R 120R Y9R 
Tlemcen 
Cambridge 280R| 350R 134r 172g 
Kew 297R 183R 
Kew rosa 319R 324R 271r 149 
Kew albiflo- | 335g | 146g 2168 £ 
rum 
Caen 
Afghanistan 226R 1648 
Kaschmir 1108 | 146R 152r 
Parys 275r | 114g 1728 
Kirstenbosch| 158r 124R 
luteum 

parviflorum | 417g 423H 




















Optimalwert, eine Folge des im Juni stärkeren Blattwachstums. Dasselbe 
gilt für die Werte der Sippen Parys von Mai bis September. Die Messungen 
im März zeigen allerdings ein anderes Verhalten, bereits das 5. Blattpaar hat 
den hohen Wert von 400. Es mag dies darauf beruhen, daß die Sippe Parys 
als Kurztagpflanze überhaupt keine Rosetten bildet, sondern schon im 
Winter einen aufrechten Laubsproß bildet, der aber infolge der niederen 
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Frühjahrstemperaturen entsprechend langsam wächst. Das 5. Blattpaar 
im März ist also wesentlich älter als das 5. im Mai gebildete Blattpaar und 
hat einen entsprechend höheren Wert. Die ältesten Blattpaare weisen 
zum Teil einen Wiederabstieg der POA auf. Da die Blätter des 12. und 
13. Blattpaares meist schon nekrotische Flecke hatten, hängt der Ab- 
stieg wohl mit prämortalen Veränderungen des Stoffwechsels zusammen. 


Tabelle 8. 
Die POA verschieden alter Blätter in verschiedenen Monaten. 
Das 1. Blattpaar ist das jüngste, eben sichtbare; etwa 1—2 em lang. 








13. 
1. +2.) 3. 4. 3. f 9. | 12. |Blatt- 
paar 
Jena 2 x Stuttgart J 3.6.. . | 244 | 228 | — | 292 | 370 | 369 | 267 | — 
Jena 2 x Stuttgart 3 20.8.. . | 247 | 255 | — | 396 | — | 474 | 487 | 497 
PR Gee ee. ws 143 | 108 | 224 | 400 | — _ - - 
Parys 31.5... . . . . . . . | 180 | 239 | 228 | 241 | 216 | 136 | - - 
Pheys. 128... 20) . « + + | 192 | 297 | 223 | - 275 | 410 360 
Parye 25.9... . . sn. . PONS 267 | 448 | — | 440 


























Abb. 4 gibt nun die Werte der an den Ausläufern der vorgenannten 
Pflanzen erscheinenden und der daraus entstehenden Sprosse und Rosetten 
wieder. Der Ausläufer ist ein Organ, welches ab Juni in den Achseln der 
Basalblätter erscheint. Er wächst zunächst dorsiventral, besitzt, wie die 
Rosette, eine dicke fleischige Achse und ebensolche Blätter. Nur sind sie 
wesentlich kleiner als bei der Rosette. Der im ersten Frühsommer ge- 
bildete Ausläufer richtet sich bald auf und wird zu einem Tochtersproß. 
Es erfolgt ein ähnlich schnelles Wachstum wie bei den Rosetten, vermöge 
der in der Achse wie bei den Rosetten abgelagerten Reservestoffe. Ex 
ist daher nicht erstaunlich, wenn die POA dieser Tochtersprosse den 
Kurvenverlauf der auswachsenden Rosette wiederholt, nur in zeitlich 
zusammengedrängter Form. Der Tochtersproß besitzt eine niedrigere POA 
als der Laubsproß, dessen Basis er entsprungen ist (vgl. die August- 
Septemberwerte in Abb. 3 und 4). Mit der Intensivierung seines Wachs- 
tums vom August bis Oktober geht ein Abfall der POA einher (bei 
den nördlichen Sippen), wie dies auch für den Laubsproß im Frühjahr 
beobachtet wurde. An den im späten Sommer gebildeten Ausläufern 
entwickeln sich im Oktober die basalen Achselknospen bzw. die Spitzen 
der Ausläufer zu Rosetten. Diese Umwandlung bedeutet einen Anstieg 
der POA zu dem Optimum, welches bereits nach den Messungen des 
Jahres 1941 als charakteristisch für die Rosetten erkannt wurde und im 
Winter 1941/42 bestätigt wird. Daß die Optima der beiden Jahre nicht 
zeitlich und in ihrer Höhe genau übereinstimmen, liegt daran, daß das 
Klima der einzelnen Winter verschieden war, daß die Zahl der Sippen 
etwas erweitert wurde und die überwinternden Töpfe eine andere Auf- 
stellung hatten. 
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Die Versuche lassen eindeutig erkennen, daß die Kurztagwuchsform 
Rosette durch hohe POA ausgezeichnet ist, die Langtagwuchsform Laub- und 
Blühsproß im Gegensatz hierzu durch niedere POA. Es wurde hierfür nun 
noch ein weiterer Beweis beigebracht, indem Rosetten aus dem Gewächs- 
haus unter Langtag von künstlichem Licht verbracht und in ihrer POA 
beobachtet wurden. In Vorversuchen erwies sich folgende Versuchs- 
anstellung als günstig: Die Pflanzen wurden in einem Kellerraum unter 
1000 Watt-Nitralicht in etwa 1 m Entfernung von der Lichtquelle auf- 
gestellt. Die Lufttemperatur schwankte in 
Tas pa mé der Höhe der Pflanzen zwischen 15 und 21°C; 

die Lichtintensität variierte je nach Wuchs- 
höhe und Standort der Pflanzen von 3500 bis 
7000 Lux. Sogleich nach der Aufstellung der 
Rosetten unter künstlichem Dauerlicht begann 
die Sproßachse mit intensiverem Längenwachs- 
tum, und gleichzeitig sank auch der POA- 
Wert (Tabelle 9). 

Nach Erreichung eines Wachstumsoptimum 
kommt das Wachstum allmählich zum Still- 
stand, wohl auf Grund der Erschöpfung der 
Reservestoffe und nur mangelhafter Bildung 
neuer Assimilate. Gleichzeitig steigen die Werte 
der POA wieder an. 

So wird auch durch diese Versuche das 
antagonistische Verhalten der POA in Rosette 
und Laubsproß bestätigt. Damit erscheint die POA-Variation in den ein- 
zelnen Wuchsformen und Organen von Epilobium hirsutum geklärt und 
vielleicht ein ursächlicher Faktor für die Aufklärung der Variation der 





Abh. 4. Variation der POA. 


Tabelle 9. Variationen der POA bei Jena 9 x München g- und München 

£ x Jena $-Bastarden nach dem Übersetzen von natürlichem Kurz- 

tag unter Dauertag von künstlichem Licht. Während des SproB- 
wachstums Abfall der POA; mit Abnahme des Wachstums 

















Wiederanstieg. 
JM MJ 
Versuch a 15.10. im Gewächshaus . . . . . . . . . . 165 125 
Am 17. 10. aus dem Gewächshaus unter Dauertag 
von Nitralicht gebracht 
11. 11. unter künstlichen DT . . . . . . . . 47 32 
7. 1. unter künstlichen DT . . . . . . . . 279 180 
Versuch b 27. 1. im Gewächshaus . . . . . . . . . . 675 560 
Am 28. 1. aus dem Gewächshaus unter Dauertag 
von Nitralicht gebracht 
4. 2. unter künstlichen DT . . . . . . > 425 255 
10. 2. unter künstlichen DT . . . . . . ei 259 170 
16. 3. unter künstlichen DT. . . . . . . . 464 192 
22. 4. unter künstlichen DT . . . . . . . ; 
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Hemmungsmerkmale in gehemmten Bastarden aufgedeckt. In einer 
folgenden Arbeit wird diese Frage behandelt werden. Die angestellten 
Versuche beantworten außer der Hauptfrage aber noch eine Reihe 
anderer interessanter Fragen, die für die Physiologie des Photoperiodis- 
mus von Bedeutung sind und hier noch behandelt werden sollen. 


4. POA und Stoffwechel in photoperiodisch bedingten Wuchsformen. 
In einer vorhergehenden Arbeit (Ross 1942a) war festgestellt worden, 
daß die durch den Kurztag induzierte Rosette einen anderen Stoffwechsel 
besitzt als der Laub- und Blühsproß. Die Stoffwechselverschiedenheiten 
äußern sich unter anderem darin, daß in der Rosette eine Speicherung der 
Assimilate vorherrscht, im Laub- und Blühsproß dagegen werden die 
Assimilate weiter verwendet zum Aufbau neuer Zellen und Organe. Diese 
Stoffwechselunterschiede sind wesentlich für die morphologischen Be- 
sonderheiten von Rosette und Blühsproß verantwortlich. 

Einen weiteren Einblick in diese Stoffwechselunterschiede vermögen 
nun die angestellten POA-Messungen zu geben. Aus den Messungen 
geht klar hervor (Abb. 3 und 4), daß der Stoffwechsel der Assimilat- 
speicherung mit hoher POA verbunden ist, der der Assimilatverwertung aber 
mit niederer POA. Dies zeigt sich im Frühjahr beim Übergang vom Speicher- 
stoffwechsel der Rosette in den Aufbaustoffwechsel des Laub- und Blüh- 
sprosses ebenso wie im Herbst, bei der Bildung der Rosetten, also wenn 
der Stoffwechsel wieder auf Speicherung umgestellt wird. Im 1. Fall ist ein 
POA-Abfall zu beobachten, im letzteren ein POA-Anstieg. Auch beim 
Übergang des Speicherstoffwechsels in den Aufbaustoffwechsel unter dem 
Einfluß von künstlichem Langtag (Tabelle 9) ist das Umschlagen von 
hoher zur niederen POA zu bemerken. Ein weiterer Beweis des engen 
Zusammenhanges von POA und Assimilatverwertung wird durch das 
Verhalten der Sippen verschiedener Breitengrade erbracht. 

Wie schon erwähnt (s. auch Ross 1942a) ist die Fähigkeit der hirsutum- 
Sippen, auf Kurztag mit Speicherstoffwechsel und Rosettenbildung zu 
antworten, durchaus nicht bei allen Sippen gleich. Vielmehr erhält der 
Stoffwechsel der nördlichen Sippen durch den Kurztag eine bedeutend 
stärkere Speichertendenz als der der südlichen Sippen (Abb. 5). Letztere 
verkürzen und verdicken ihre Achse unter Kurztag viel weniger oder 
überhaupt nicht. Vergleicht man nun in den Abb. 3 und 4 die POA- 
Werte der nördlichen und südlichen Sippen während des Speicherstoff- 
wechsels (nur bis April) miteinander, so zeigt sich, daß die POA-Werte der 
schwächer speichernden südlichen Sippen durchweg niedriger liegen als die 
der nördlichen Sippen. Es ist hierbei indessen zu beachten, daß die Unter- 
schiede innerhalb des dreifachen mittleren Fehlers liegen (vgl. Tabelle 10 
und 11). 

Da aber die Mittelwerte der südlichen Sippen in allen Monaten, in 
denen Rosetten gebildet werden, ausnahmslos niedrigere Werte haben als 
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die nördlichen Sippen, gewinnt der innerhalb der Fehlergrenze liegende 
Unterschied doch ein so großes Gewicht, daß er als existierend 
anzusehen ist. Auch während des Minimums im Sommer bleibt der 
Unterschied erhalten. Es zeigt sich also, daß auch bei der Gegen- 
überstellung der Mittel aus den Zahlen aller stark speichernden Sippen 


Abb. 5. Verschieden starke Tendenz zu Rosettenwuchs und Speicherung. Hintere Reihe 
von rechts: Kirstenbosch (bei Kapstadt), Tlemcen (Algerien), Coimbra (Portugal), vordere 
Reihe von rechts: München, Afghanistan und Jena. 


Tabelle 10. Die mittleren Fehlerder Tabelle 11. Die mittleren Fehler der 
in Abb. 3 wiedergegebenen Werte. in Abb.4 wiedergegebenen Werte. 




















Nördliche Südliche Nördliche Südliche 
Sippen Sippen Sippen Sippen 

Jan./Febr. | 353,9 +29,2 | 337,4 + 49,0 Aug./Sept. | 245,1 +32,7 | 180,1 + 29,6 
März 241,0 +25,7 | 247,5 +45,1 Oktober 244,0 +36,2 || 196,6 + 47,3 
April 136,8+ 9,3]119,1+ 9,0 November | 366,9 + 28,9 |f * ” 4 
Mai 102,3 + 13,3] 87,8 + 16,0 Dezember | 351,0+ 36,1 | 326,7 + 26,5 
Juni 115,0+ 7,1] 107,5+ 9,5 Januar 282,6 + 52,7 | 233,6 + 24,9 
Juli 127,8 + 19,3 | 102,4+ 9,3 Februar 274,4 + 19,8 | 188,6 + 18,9 
August 208,9 + 20,3 | 198,8 + 18,3 März 210,9 + 34,5 — 
September | 261,7 + 21,8 | 144,5 + 15,2 
Oktober 291,8 + 22,4 | 135,6 + 21,1 
November | 315,8 + 33,4 | 167,3 +27,1 


einerseits und der schwach speichernden andererseits die POA in den 
schwach speichernden Sippen siidlicher Herkunft niedriger ist. 

Es ist weiter von Interesse, die POA der einzelnen Sippen an den 
markanten Punkten der Jahreskurve, also in ihrem Maximum und ihrem 





des dissimilatorischen Stoffwechsels in reziproken Epilobium-Bastarden. III. 177 


Minimum zu betrachten. Wie schon erwähnt, fallen diese Punkte in die 
Zeit des optimalen Speicherwuchses bzw. in die Zeit des optimalen 
Aufbauwachstums. Diese Extrempunkte sind aus Abb.3 und 4 und 
Tabelle 7 nicht sicher zu entnehmen. In Abb. 3 und 4 ist das Maximum 
und das Minimum durch die Mittelbildung abgeflacht, da die Extrem- 
punkte bei den einzelnen Sippen in verschiedene Monate fallen. Dies und 
die verschiedene Höhe der Kurvengipfel bei den einzelnen Sippen be- 
dingen die hohen mittleren Fehler der Tabellen 10 und 11. Auch in 
Tabelle 7 werden in den Fällen die Minima und Maxima abgeflacht, in denen 
Mittelwerte aus mehreren Messungen angegeben sind. In Tabelle 12 sind 


Tabelle 12. 
Die POA-Werte der einzelnen Sippen an markanten Stellen 
ihrer POA-Kurve. 

















Zeitpunkt intensivsten d 
Bassttunwuchsss; Zeitpunkt inten- | Herbstliches Ver- 
Sippe höchst wachstums gilben bzw. Ab- 
Rosettenwert im Winter | niedrigster Wert qi 10 
im April—Juli Sept.—Nov. 

1940/41 1941/42 
Ges. on 388 326 36 337 
Duddington ... — 454 29 451 
2S — 336 19 “Fe 
ee 398 395 88 395 
Bristol en — 457 52 92 
RE US 353 382 110 405 
Pyrmont... . . — 4 68 272 
2. eae 293 299 67 357 
Erlangen... . . 501 381 102 444 
Late & Sin 410 217 121 406 
TR PR _ 321 101 qe 
Insel candidum . . 523 342 31 260 
Ma. is : 24 446 425 34 250 
Tübingen. . . . . 318 417 143 475 
re 388 513 117 478 
Stuttgart . . . . . 176 464 23 231 
München . . . . . 246 407 76 335 
RS rie À — 483 79 341 
Klausenburg . . . — 493 84 383 
eee OS < — 481 67 403 
Fr apr 170 245 78 245 
eee . .. .1. 433 207 76 84 
a >. . os 244 — 82 140 
aie =’. tour: — 445 36 162 
Dr... dem Kalle 813 453 50 37 
TER 0 408 380 47 71 
Cambridge . . . . 483 421 60 181 
Pte war c'e 623 297 49 185 
en ae 400 322 38 144 
Kew albiflorum . . 308 335 23 110 
EEE a. 105 260 38 87 
Afghanistan . . . 388 261 118 93 
Kaschmir ... . 160 146 72 41 
2. ba tags cy 798 275 118 258 
Kirstenbosch . . . 187 158 79 46 
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nun die höchsten und niedrigsten Werte angegeben, die zur Beobachtung 
kamen. Vielfach werden auch hier die Extreme noch nicht erfaßt sein. 
Unter Berücksichtigung dieser und anderer methodischer Ursachen 
ist es wahrscheinlich, daß zwischen den einzelnen Sippen erhebliche 
Unterschiede im Ablauf der POA-Jahreskurve bestehen, die nun keines- 
wegs in völliger Parallele zum Ablauf des Speicher- oder Aufbaustoff- 
wechsels zu stehen brauchen. Diese Stoffwechseltendenzen stehen sicher 
nicht in einem direkten Verhältnis zur POA, sondern in einem indirekten. 
Das Vorkommen der vielen Ausnahmen findet darin seine Begründung. 

In engen Beziehungen zur POA stehen außer der Alternative Speicher- 
stoffwechsel — Aufbaustoffwechsel auch andere photoperiodisch indu- 
zierte Stoffwechseleigentümlichkeiten, die die südlichen Sippen vor 
den nördlichen auszeichnen. Die südlichen Sippen, vor allem die extremen, 
sind Kurztagblüher, wie von FÜRTAUER (1940) und Ross (1942a) festgestellt 
wurde. Unter unserem natürlichen Langtag, dem die gemessenen Sippen 
im Gewächshaus ausgesetzt waren, prägt sich dies folgendermaßen aus: 
Die südlichen Sippen beginnen ungefähr zur selben Zeit oder etwas früher 
als die nördlichen zu blühen, also ab Juni bis Juli. Dann aber, zur Zeit 
des Hochsommers, tritt ein Stillstand in der Blütenbildung ein, der 
Vegetationspunkt bildet wieder Blätter. Erst unter den kürzeren Herbst- 
tagen werden wieder Blüten gebildet bis weit in den Herbst hinein. Die 
Pflanzen bleiben dann viel länger grün als die nördlichen Sippen, die 
schon ab Ende September vergilben. Die Pflanzen der Kurztagsippen 
vergilben im Gewächshaus vielfach erst im November. 

Die Messungen zeigen (Abb. 3 und 4), daß die Unterbrechung des 
Blühens stoffwechselphysiologisch charakterisiert ist durch Unterbrechung 
im Anstieg der POA-Werte. In Abb. 3 und 4 ist an den Werten für die 
südlichen Sippen ab September ein deutliches Nachlassen der bei den 
nördlichen Sippen gleichmäßig ansteigenden POA zu erkennen. Im Okto- 
ber ist ein zweites Minimum erreicht, nach welchem dann der endgültige 
Anstieg einsetzt. Dieses Oktoberminimum ist im Vergleich zu den an- 
steigenden Werten der Sippen nördlicher Herkunft statistisch gesichert 
(s. auch Tabelle 10 und 11). Es ist folgendermaßen zu erklären: 

In der vorhergehenden Arbeit (Ross 1942a) wurde festgestellt, daß es 
für die einzelnen Sippen eine Tageslänge gibt, bei der das Wachstum des 
Laub- und Blühsprosses optimal ist. Dieses Optimum liegt für die süd- 
lichen Sippen bei einer durchschnittlichen Tageslänge, die um 2 bis 
3 Stunden kürzer ist als unsere längste. So wuchsen die extrem südlichen 
Sippen bei dauerndem 12 Stunden-Tag besser als bei dem natürlichen 
Langtag des Sommers. In unseren Breiten liegt sonach eine Tageslänge 
optimalen Aufbaustoffwechsels sowohl vor den längsten Tagen wie kurz 
nachher. Diese zweite, neu einsetzende Wachstumsperiode ist es, die ın 
der POA-Kurve durch die Unterbrechung des Endanstieges und das Erschei- 
nen eines zweiten Minimums gekennzeichnet ist. So steht auch bei der 
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näheren Untersuchung der hirsutum-Sippen aus verschiedenen Breiten 
die POA in einem engen Verhältnis zu der jeweiligen Tendenz des Speicher- 
oder Aufbaustoffwechsels. 


5. Über die Ursachen der jährliehen POA-Variationen. 

Im vorigen Kapitel sind Argumente dafür beigebracht, daß Speicher- 
stoffwechsel mit hoher POA und Aufbaustoffwechsel mit niederer POA 
einhergeht. Bevor auf die Ursachen näher eingegangen wird, ist noch zu 
besprechen, daß auch die alten Blätter (Tabelle 8, S. 173) eine hohe POA 
aufweisen. Diese beiden POA-Optima müssen indessen mit zwei ver- 
schiedenen physiologischen Vorgängen verbunden sein; in dem Fall des 
Winteroptimums wird die hohe Aktivität von stark chlorophyllhaltigen, 
dicken und sehr turgeszenten Blättern geliefert, während die Blätter des 
Herbstoptimums (Abb.3) der vergilbenden Pflanze angehören. Dem- 
gegenüber steht die POA der jungen Blätter (Tabelle 8), die wie bei 
wachsenden Blättern allgemein sehr niedrig ist. Im Zusammenhang ge- 
sehen stellen sich die Vorgänge während des Sommers so dar, daß 
zunächst das junge Blatt eine niedrige POA besitzt. Während des Wachs- 
tums wird diese beibehalten oder nur wenig gesteigert. Läßt das Wachs- 
tum nach, altert das Blatt, dann setzt ein Anstieg der POA ein. 

Das junge Blatt kann indessen einen abweichenden Stoffwechsel 
bekommen, der ihm durch eine verkürzte Tageslänge induziert wird: sein 
Wachstum wird stark verzögert, sein Stoffwechsel ist gegenteilig auf 
Speicherung gerichtet. In diesem Falle, der also mit dem Stadium des 
Alterns gar nichts zu tun hat, ist die POA ebenfalls hoch. Es ergibt 
sich somit, daß das junge und das wachsende Blatt eine niedrige POA 
besitzen, das speichernde daneben und das alternde Blatt aber eine hohe. 
Wenn so verschiedene Stoffwechselvorgänge, wie sie in speichernden und 
in alternden Blättern vorherrschen, gleicherweise durch einen Anstieg 
der POA gekennzeichnet sind, so zeigt dies, daß die Beziehungen der 
POA zu den grundlegenden Stoffwechselvorgängen nicht einfacher Natur 
sind. Einiges Licht in diese Beziehungen können Versuche werfen, die 
das Verhalten der POA in Pflanzen zeigen sollten, die von künstlichem 
Dauertag bei gleichbleibender Temperatur in künstlichen Kurztag versetzt 
wurden (s. Tabelle 13). 

Die Versuchsanstellung war dieselbe wie oben 8S. 174 beschrieben 
wurde. Die Pflanzen befanden sich vom 4. 2. bis 2. 5. im Dauertag. Sie 
waren über den Zeitpunkt des intensivsten Wachstums hinaus, so daß 
die am 2.5. beobachteten, relativ hohen Werte kennzeichnend waren für 
alternde Blätter. Durch das Übersetzen in den Kurztag bildet derselbe 
Vegetationspunkt zunächst Blätter von niedriger POA, um dann erst 
zu der charakteristischen POA der Kurztagblätter überzugehen. Es 
liegt also das Minimum des jungen und wachsenden Blattes mitten zwi- 
schen den Optima, die einerseits das speichernde und andererseits das 
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wachsende Blatt kennzeichnen. Dieses Minimum muß, wie die Versuche 
Tabelle 13 lehren, durchschritten werden, wenn ein Übergang von einem 
Optimum zum anderen erfolgen soll. Das Minimum liegt also auch 
physiologisch zwangsläufig zwischen den beiden Optima. Es lenkt 
dies den Blick auf gewisse Verhältnisse an hydrophilen Kolloiden, wie 
sie im Protoplasma vor- 
kommen, und die viel- 
leicht zur Erklärung 





Tabelle 13. Der Minimumdurchgang (s. oben) 
verschiedener Airsutum-Sippen und vez 
Jena 2 x München $ nach dem Übersstzen 




















vom künstlichen Dauertag unter der POA - Variationen 
künstlichen Kurztag. verwendet werden kön- 
Künst- | Künstlicher Kurstag Men. Es handelt sich 
licher ab 2.5. dabei um die Variation 
bis 2. 5. | Messung | Messung der Hydratation hydro- 
vom 22. 5.jvom 10. 6. f a 
- philer Kolloide am 
Jena 9 x München $ | 377 173 261 isoelektrischen Punkt 
hirsutum I... . - 185 118 140 i 
Keschmir : .… i. 148 36 60 Se oy. Fe an 
Tlemcen . ..... 580 | 220 366 ist die Hydra- 
Erlangen . . . .. 197 125 168 tation im Minimum. 
Bei positiver oder nega- 


tiver Aufladung des Kolloids, hervorgerufen durch wechselnde Wasser- 
stoffionenkonzentrationen, steigt die Hydratation. Die Verbindung 
zur POA ist nun dadurch herstellbar, daB die Hydratation der Plasma- 
kolloide die Fermentaktivität in besonderem Maße reguliert (s. auch 
Bünnme 1939). Hiernach wäre das eine Optimum mit negativer 
Aufladung des Kolloids verbunden und das andere mit positiver Auf- 
ladung, wodurch die Verschiedenartigkeit gegeben wäre, die in dem 
Speicherstoffwechsel einerseits und dem Stoffwechsel bei Alterung der 
Blätter andererseits mit ihrer gleichweise hohen POA auftritt. Während 
des intensiven Aufbauwachstums würde die Ladung etwa gleich Null sein, 
die H-Ionenkonzentration sich also in der Höhe des IEP bewegen. Daß in 
Sproßspitzen eine jährliche Variation der Wasserstoffionen auftritt, ist 
von KessLer (1936) bereits nachgewiesen. 

Dies Beispiel könnte noch weiter ausgeführt werden hinsichtlich der 
Hervorrufung der Stoffwechseltendenzen durch die Tageslängen, indem 
Kurztag bei den nördlichen Sippen eine Aufladung in dem einen Sinne 
hervorruft und Langtag die entgegengesetzte Aufladung. Eine Erörterung 
dieser Verhältnisse bleibt aber zwecklos, solange nicht experimentell 
tiefer in das Problem eingedrungen worden ist. 


6. Sehlußbetrachtung. 

In vorliegender Arbeit ist gezeigt worden, daß die POA enge Be- 
ziehungen aufweist zu Stoffwechselvorgängen, die als die Folge von Tages- 
längenänderungen auftreten. Beziehungen des oxydativen Stoffwechsels 
zum Photoperiodismus sind schon seit langem vermutet worden. Auch die 
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POA von Kurztag- und Langtagpflanzen ist in dieser Hinsicht bereits 
untersucht worden (LUBIMENKO und ScHEGLOVA 1927; BASSARSKAJA 1934, 
I und II; HrBBARD 1937). Bei ihren Untersuchungen über die Peroxydase- 
aktivität fanden CAJLACHJAN und ALEKSANDROVSKAJA (1935), daß in 
Gerste (Langtagpflanze) die POA unter Kurztag am größten war, bei Hirse 
(Kurztagpflanze) unter Langtag, bei Soja und Phaseolus (Kurztagpflanzen) 
unter Kurztag. Bei Tomaten fanden sie keine Unterschiede. KRASSINSKY 
und Mitarbeiter (1936) fanden bei Chrysanthemum und Phaseolus (Kurz- 
tagpflanzen) die größte POA unter Kurztag, bei Cineraria (Langtag- 
pflanze) unter Langtag. HıBBArD (1937) erhielt bei Soja die höhere POA 
bei Kurztag. Wie ersichtlich, sind die 
Ergebnisse sehr widerspruchsvoll. Da 
die Untersucher die POA niemals 
während der ganzen Vegetationsperiode 
beobachtet haben, ist es verständlich, 
daß sie zu gegensätzlichen Ergebnissen 
gekommen sind. Denn es kann, wie ge- 
zeigt wurde, sowohl unter Kurztag wie 
unter Langtag hohe und niedere POA ge- 
messen werden. Es kommt ganz darauf 
an, zu welchem Zeitpunkt man mißt. mn 

Die Bezichungen, die die POA zum M$, Abhäneeket, der quatun 
Stoffwechsel der Assimilatverwertung 
hat, können kausaler Natur sein. Selbst dies vorausgesetzt, können Ände- 
rungen in der Aktivität der Peroxydase natürlich niemals allein Ände- 
rungen grundlegender Stoffwechselvorgänge verursachen. Vielmehr wäre 
daran zu denken, daß der ganze Fermentkomplex des oxydativen Abbaues 
als Mittler zwischen die Akzeption des photoperiodischen Reizes und den 
Reizerfolg eingeschaltet ist. Dies wäre möglich, wenn man eine Reaktion des 
Oxydationsstoffwechsels mit dem Fermentapparat der Carbolyse annimmt. 
Die Carbolyse ist sicher in die Reaktionskette des photoperiodischen Reizes 
eingeschaltet (natürlich nur bei der hier behandelten photoperiodisch ge- 
leiteten Alternative Speicherung—Verarbeitung der Assimilate). Die 
carbolytischen Fermente können sowohl hydrolytisch wie synthetisch 
arbeiten (s. OPARIN 1937) und dadurch die Assimilate aus Speicher- 
formen in reaktionsfähige Formen und umgekehrt überführen. Es ist nun 
des öfteren vermutet worden, daß der hydrolytische Fermentapparat mit 
dem oxydativen Abbau gekoppelt ist (s. OPPENHEIMER 1936). Dies ist für 
die Proteolyse bereits nachgewiesen (WALDSCHMIDT-LEITZ, s. bei OPPEN- 
HEIMER 1936). So könnte der beobachtete Abfall und Anstieg in der Akti- 
vität des oxydativen Abbaues, wozu auch die Peroxydase gehört, einen 
Abfall und Anstieg in der Aktivität der Carbolyse verursachen, was letzten 
Endes für die morphologische Gestaltung der Speicherwuchsform einer- 
seits und des Laub- und Blühsprosses andererseits verantwortlich ist. 
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Natürlich bleiben alle diese Fragen offen, wie auch, ob der photo- 
periodische Reiz allein das Oxydationssystem beeinflußt oder nicht viel- 
leicht auch zugleich den carbolytischen Apparat. Letzteres könnte ge- 
schehen auf dem Weg über Änderungen der Kolloidstruktur des Proto- 
plasmas, von welchem beide abhängig sind. 





Zusammenfassung. 

1. Die Wuchsstörungen, die beim Zusammentreffen des Plasmons der 
hirsutum-Sippe Jena mit dem Bastardgenom verschiedener Epilobium 
hirsutum-Sippen und Arten entstehen, betreffen nicht die ganze Pflanze 
gleichmäßig: die Wuchsformen des Sommerhalbjahrs (Laub- und Blüh- 
sproß) sind stark, die des Winterhalbjahrs (Ausläufer und Rosette) 
schwächer und zum Teil gar nicht reziprok verschieden. 

2. Sommer- und Winterwuchsformen sind photoperiodisch bedingt 
und haben jeweils einen spezifischen Stoffwechsel (Ross 1942a). Photo- 
periodische Einflüsse sind also imstande, die Stoffwechseländerungen auf- 
zuheben (natürlich nur modifikativ), die durch das Jena-Plasmon hervor- 
gerufen sind. Es war deshalb eine nähere Aufklärung der photoperio- 
dischen Einflüsse auf den Stoffwechsel geboten. 

3. Indie Reaktionskette, die vom genetischen Induktor Genom + Plas- 
mon zu den plasmonbedingten morphologischen Störungen führt, ist die 
Tätigkeit der Peroxydase eingeschaltet (Ross 1941). Den Änderungen der 
Peroxydaseaktivität unter dem Einfluß der Photoperiode wird in vor- 
liegender Untersuchung daher zunächst nachgegangen, und zwar an den 
Kreuzungseltern, den hirsutum-Sippen. 

4. Es wird eine Methode der Peroxydasebestimmung im Reibsaft von 
Sproßspitzen entwickelt, die auf der Nadireaktion basiert. 

5. Mit dieser Methode wurde an 37 verschiedenen hirsutum-Sippen und 
je einer luteum- und parviflorum-Sippe festgestellt, daß die Peroxydase- 
aktivität in der Sproßspitze ih der jährlichen Vegetationsperiode einen 
kurvenartigen Verlauf nimmt. Wenn der Vegetationspunkt unter dem 
Einfluß der winterlichen Kurztage eine Rosette bildet, durchläuft die 
Peroxydaseaktivität ein Maximum; wenn im Frühjahr und Sommer ein 
Laub- und Blühsproß gebildet wird, sinkt die Peroxydaseaktivität zu 
einem Minimum. Im Herbst zeigen die alternden Blätter wieder einen 
Anstieg. 

6. An Blattpaaren verschiedenen Alters wurde festgestellt, daß die 
jugendlichen, intensiv wachsenden Blätter des 1.—4. Blattpaares eine niedere 
Peroxydaseaktivität besitzen. In alternden Blättern vom 5.—7. Blattpaar 
ab steigt die Peroxydaseaktivität, in den absterbenden Blättern vom 
12.—13. Blattpaar an sinkt sie wieder ab. 

7. Werden Rosetten aus dem natürlichen winterlichen Kurztag des 
Gewächshauses unter Langtag von Nitralicht gebracht, sinkt mit Beginn 
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des intensiven Sproßwachstums auch hier die Peroxydaseaktivität, um 
mit dem später eintretenden Wachstumsstillstand wieder anzusteigen. 

Für die Physiologie des Photoperiodismus erschienen des weiteren 
folgende Ergebnisse von Bedeutung. 

8. Der Stoffwechsel der Sommerwuchsformen ist gerichtet auf Ver- 
wertung der Assimilate zum Aufbau neuer Zellen und Organe. Hiermit 
einher geht eine niedere Aktivität der Peroxydase. Im Gegensatz hierzu 
herrscht während des kurztaginduzierten Speicherstoffwechsels eine hohe 
Aktivität des Fermentes. 

9. Hirsutum-Sippen, die südlichen Gegenden entstammen und nur eine 
schwache oder gar keine Tendenz zur Speicherung und Rosettenbildung auf- 
aufweisen, haben obigen Befunden entsprechend ein niedriger liegendes 
Winteroptimum der Peroxydaseaktivität als die nördlichen Sippen. 

10. Die Ursache der jährlichen Variation der Peroxydaseaktivität 
beruht wahrscheinlich auf photoperiodisch bedingten Schwankungen 
der Hydratation der Plasmakolloide. 

11. Die festgestellten Beziehungen der Peroxydase und mit ihr 
wahrscheinlich des oxydativen Abbaues überhaupt zur photoperiodischen 
Reaktionskette verlaufen vermutlich über eine Regulierung der carboly- 
tischen Fermente, die zu ihrer Aktivierung eines bestimmten Redox- 
potentials bedürfen. Die Carbolyse ihrerseits entscheidet wahrscheinlich 
direkt über das Schicksal der Assimilate, ihrer Speicherung einerseits 
und ihrer Verwertung als Energielieferanten und Baustoffe andererseits. 
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PFLANZENPHYSIOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN 
ÜBER DIE ALKALOIDE.! 


Il. ZUR ALKALOIDFUHRUNG DER PFROPFPARTNER 
BEI HETEROPLASTISCHEN SOLANACEENPFROPFUNGEN. 


Von 
Kurt HIEKE, 
2. Z. bei der Wehrmacht. 


(Eingegangen am 4. August 1942.) 


A. Einleitung. 

Die Beeinflussung nichtblühreifer Solanaceen durch blühreife Pfropf- 
partner hat zur Kenntnis der stofflichen Verankerung des Blühvorganges 
und photoperiodischer Erscheinungen wertvolle Beiträge geliefert. So 
vermag der Kunstgriff der Pfropfung Aufschlüsse zu geben über Wirkung 
und Wirkungsweise innerer physiologischer Faktoren, die sich in der 
normalen, ungepfropften Pflanze dem Zugriff des Untersuchers entziehen. 

In ähnlicher Weise ist zu erwarten, daß die Biogenese der charakte- 
ristischsten Stoffwechselprodukte der Solanaceen, ihrer Alkaloide, durch 
Pfropfversuche einige Aufhellung erfahren könnte. Es erschien lohnend, 
auf dem Wege über die Pfropfung erneut das Alkaloidproblem anzu- 
greifen, obwohl seit mehr als 30 Jahren bereits eine ganze Reihe von 
Untersuchungen in dieser Richtung durchgeführt worden sind, die aber 
des einheitlichen Planes und des eigentlichen Erfolges entbehrten. 

Am Beginn dieses Zeitraumes der pflanzenphysiologischen Erforschung 
des Wesens und Wirkens der Alkaloide stehen die Arbeiten von ARTHUR 
MEYER und ERNST SCHMIDT, denen das Zusammenwirken eines Pflanzen- 
physiologen und eines Alkaloidchemikers zugute kam. Ich fasse zunächst 
die Ergebnisse dieser wie der folgenden Arbeiten anderer Autoren zu- 
sammen, da sie für die weiteren Erörterungen von besonderer Bedeutung 
sind und eine kurze Darstellung des seither auf dem in Rede stehenden 
Gebiet Geleisteten bislang fehlt. 

Meyer und Scumipt (1910) führen drei Gruppen von Pfropfungen durch: 

1. Solanum tuberosum — Datura Stramonium?. 


1 Vgl. Teil I: Das Nikotin im Stoffwechsel der Tabakpflanze, von Kurt Motuks. 
Planta (Berl.) 5, 563 (1928). 

2 Zur einfachen Bezeichnung von Anordnung und Beschaffenheit der Pfropf- 
partner werden folgende Symbole eingeführt: Ein liegender Pfeil — bezeichnet 
die Pfropfstelle und zeigt in Richtung von der Unterlage zum Reis. So bedeutet 
ee Wird ein Pfropf- 
partner nach erfolgter Pfropfung blattlos gehalten, so wird sein Name in Klammern 
gesetzt. 


Nicotiana — Datura in bisher üblicher Schreibweise: 
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2. Nicotiana affinis (eine verhältnismäßig nicotinarme Tabakart) — Nicoliana 
Tabacum. 

3. Solanum tuberosum — Nicotiana Tabacum. 

Zur Pfropfung 1. Es wird nur eine Pfropfung ausgeführt und von dieser lediglich 
die Unterlage, nicht das Reis untersucht. Ein stark eingeengter Auszug aus den 
Kartoffelknollen gibt positive Pupillenreaktion bei der Katze, allerdings erst nach 
Zusatz einer Spur Schwefelsäure, was gegen Atropin und Hyoseyamin spricht. 
Offenbar liegt ein noch unbekanntes mydriatisch wirkendes Datura-Alkaloid vor. 
Die Verfasser betonen selbst den äußerst geringen Alkaloidgehalt der Knollen. 
Dagegen ist in einem kurzen Achsenstück der Unterlage dicht unterhalb der Pfropf- 
stelle deutlich ein Alkaloid der Atropinreihe nachweisbar. 

Zur Pfropfung 2. Das Reis wird vor der Ernte in verschiedener Weise vor- 
behandelt, es steht jeweils (außer bei Nr. 7) nur eine Pfropfung zur Verfügung. 

In einem Versuch (Nr.4 der Verff.) wird der Alkaloidgehalt der Blätter am Reis 
niedriger als bei der ungepfropften Vergleichspflanze gefunden, und umgekehrt 
haben Achse und Wurzel der Unterlage einen gegenüber der Kontrolle höheren 
Alkaloidgehalt. Der Befund wird als bevorzugte Ableitung oder als gegenseitige 
Beeinflussung der Pfropfpartner im Alkaloidgehalt gedeutet. 

Für Ableitung soll nach den Verff. auch Versuch Nr. 5 sprechen: Bei der gleichen 
Pfropfung werden die Mittelnerven am Reis 8 Tage später als die Blattspreiten 
geerntet. Achse und Wurzel der Unterlage zeigen dann die 4fache Nicotinmenge 
als im vorhergehenden Versuch. Nach anderen Untersuchungen verlieren bei 
analog behandelten ungepfropften Pflanzen (allerdings von Datura Stramonium) 
die stehen gelassenen Mittelnerven den größten Teil ihres Alkaloides, anscheinend 
durch Ableitung. Im vorliegenden Falle seien die anscheinend abgeleiteten Alkaloid- 
mengen in der Unterlage wiederzufinden. 

Versuch Nr. 6 ergibt an zwei Pflanzen nach 9tägiger Verdunkelung des Reises 
Abnahme des Alkaloidgehaltes im genetisch alkaloidreichen Reis und erhebliche 
Zunahme in der genetisch alkaloidarmen Unterlage. Die Verdunkelung zeigt aber 
dabei keinen Einfluß gegenüber der nicht verdunkelten Pfropfung bei Versuch 4. 

Versuch Nr. 7 der Verff. umfaßt 7 Pfropfungen ohne Verdunkelungseingriff, 
von denen die gleichen Organe je zu einer Durchschnitts-(Sammel-)Analyse ver- 
arbeitet werden. Die Blätter des Reises zeigen einen bemerkenswert niedrigen 
Alkaloidgehalt (0,004% gegen 0,124% der ungepfropften Vergleichspflanze); der 
Gehalt der Achsen von Reis und Unterlage stimmt überein (0,07%). 

Zur Pfropfung 3. Bei diesen Versuchen kann in keinem Falle Alkaloid ein- 
wandfrei qualitativ nachgewiesen werden. Es werden wiederum nur wenige 
Pfropfungen durchgeführt. 

Bei der einen Pfropfung wird in den Tabakblättern des Reises ein sehr niedriger 
Alkaloidgehalt bestimmt, entsprechend 0,016% Nicotin (ungepfropfte Pflanze: 
0,124%). Die Achse der Unterlage enthält 0,09%. Deren Knollen haben gar nur 
0,014%, während die Schalen der gleichen Organe von der ungepfropften Pflanze 
einen Titrationswert ergeben, der einem scheinbaren Nicotingehalt von ebenfalls 
0,014% entspräche. Eine zweite gleichartige Pflanze gibt ganz entsprechende Werte. 

Aus dem Wert 0,09% in der Achse der Unterlage wird der Schluß gezogen, 
„daß ein Tabakalkaloid durch die Pfropfstelle hindurch zu wandern vermag, wenn 
die Pfropfung sehr gut gelungen, das Reis fast zur normalen Größe der . rmalen 
Pflanze herangewachsen ist” (5. 382). 

Eine andere Gruppe umfaßt 8 Pflanzen der gleichen Pfropfung, deren Reiser 
sich aber nur kümmerlich entwickeln. Die Achse des Reises enthält 0,044 bis 
0,047% Alkaloid, berechnet als Nicotin, die „Pfropfstelle” des Reises 0,141%. 
Daraus wird auf eine Anreicherung des Alkaloides nach «der Basis des Reises zu 
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geschlossen, und in gleicher Weise wird innerhalb der Unterlage eine Alkaloid- 
abnahme basipetal von der Pfropfstelle aus beobachtet: 


Achse der Kartoffelpflanze . . . 0,09%, 
deren Nebenwurzeln . . . . . . 0,06% , 
Kartofiemmome . . . . . ... 0,014%. 


Es sei also in das kurze Achsenstück der Unterlage ,,viel‘‘ Nicotin gelangt, in die 
Nebenwurzeln weniger, und in die Knollen kein Nicotin. 

Die Ergebnisse der Versuche von MEYER und ScHMIDT werden zusammen 
mit denen der übrigen Untersucher besprochen werden. Zur Methodik von Meyer 
und Scamipr ist folgendes zu sagen: Die Isolierung des Nicotins erfolgt, je den 
Verhältnissen des Materials angepaßt, auf vier verschiedene Arten. Die ge- 
trockneten und gepulverten Pflanzenteile werden mit wenig Alkali befeuchtet, 
mit Äther oder Alkohol ausgezogen, mit Äther, Chloroform usw. gereinigt und 
entweder sofort oder nach Destillation aus alkalischem Medium acidimetrisch titriert. 

Es besteht somit die Möglichkeit, daß trotz aller angewandten und betonten 
Vorsicht auch andere Basen in geringer Menge erfaßt und mit titriert werden. 
Daraus und aus einem Gehalt an anderen Alkaloiden, vor allem Solanin und 
Solanidin, die nach MEYER-SCHMIDTs eigenen Beobachtungen (S. 375) bei alkalischer 
Wasserdampfdestillation in geringer Menge übergehen, erklären sich die scheinbaren 
Alkaloid-(Nicotin-)werte in den Organen ungepfropfter Kartoffelpflanzen. Die 
titrierten Werte werden allgemein als Nicotin angesehen und mit Vorbehalt als 
Nicotin berechnet, obwohl eine Identifizierung des Alkaloids niemals einwandfrei 
gelingt. 

So muß es überhaupt fraglich erscheinen, ob die durch Titration gefundenen 
minimalen absoluten ,,Nicotin‘‘werte wirklich Nicotin darstellen. Aus den An- 
gaben der Verfasser können «die folgenden absoluten Nicotinmengen entnommen 
bzw. berechnet werden: 

In Vers. 10: 0,8mg ,,Nicotin“ in 17g Frischgewicht Kartoffelachse; 

2,2 mg ,,Nicotin‘ in 42g Frischgewicht Kartoffel-Knollen- 


schalen ; 
3,6 mg „Nicotin‘“ in 750g Frischgewicht Kartoffel-Knollen- 
innerem. 
In Vers. 8: 2,5 mg ,,Nicotin“ in 100g frischen (ungepfropften!) Kartoffel- 
schalen. 
In Vers. 8a: 1,8 und in je 10g Trockengewicht Kartoffelachse 
2,6 mg ,,Nicotin“ (ungepfropft !). 
In Vers. 13: 4,7 und in je 10g Trockengewicht Tabakachse ; 
4,5 mg „Nicotin“ 
2,02 und in je 6,4 g Trockengewicht Kartoffelachse 
0,32 mg „Nicotin‘“ unter Tabakreis. 


Es erscheint doch gewagt, derart niedrige und so unsicher gewonnene Werte 
zum Ausgang für bedeutsame physiologische Schlüsse zu machen, wie es die Ver- 
fasser tun. Auch die meist nur geringe Zahl der Versuche läßt manches Ergebnis 
unsicher erscheinen. 

Ähnliche wie die MEYER-ScHMIDTschen Untersuchungen werden etwa zur gleichen 
Zeit im Institut PASTEUR von JAVILLIER (1910) ausgeführt: 

1. (Solanum tuberosum) — Atropa Belladonna: 

850 g Kartoffelknollen werden mittels der Vırarıschen Reaktion und der 
Pupillenprobe auf Alkaloide der Atropinreihe geprüft und alkaloidfrei gefunden. 

2. Solanum tuberosum — Nicotiana: 

Zur Nicotinbestimmung: Verf. führt zusammen mit BERTRAND die Fällung 
des Nicotins mittels Kieselwolframsäure ein, die fortan allgemein das zuverlässigste, 
nunmehr gravimetrische Bestimmungsverfahren wird. Die Isolierung geschieht 
durch Wasserdampfdestillation. 
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470g Kartoffelknollen ergeben nach längerem Stehen des Destillats nur einen 
schwachen amorphen Niederschlag, der als negativ für Nicotin angesehen wird. 

3. Solanum lycopersicum — Atropa Belladonna: 

Einmal 650g, ein andermal 430g Tomatenfriichte geben cine zweifelhafte 
Vrrazische Reaktion. Die Pupillenreaktion ist in einem Falle sehr schwach, im 
zweiten Fall etwas ausgeprägter. 

4. Atropa Belladonna — Solanum lycopersicum : 

500 g Tomatenfrüchte der einen Pfropfung geben deutlich positive VirALische 
Reaktion und ausgeprägte Mydriasis. Von einer zweiten Pflanze geben 125 g 
Tomatenfrüchte, die zuvor im Schwefelsäure-Vakuum-Exsikkator getrocknet 
werden, ebenso deutlich positive Reaktionen. Dagegen fallen bei 250 g Stengeln 
und Blättern des Tomatenreises beide Reaktionen negativ aus. 

Die Ergebnisse von 3. und 4. werden als Beweis für den Durchgang der Alkaloide 
des Atropa-Pfropfpartners durch die Pfropfstelle angesehen. Dabei wird allerdings 
bemerkt, daß diese Wanderung mengenmäßig in sehr engen Grenzen bleibt. Durch- 
geführte quantitative Versuche werden nur erwähnt, aber nicht über sie berichtet. 

Schließlich bringen DANIEL und Ripert (1923) eine kurze Mitteilung, wonach 
bei doppelten Pfropfungen in der Weise: Solanum lycopersicum -- Atropa Bella- 
donna — Solan. lycop. das Zwischenreis, die Tollkirsche, alkaloidfrei bleibt. Sie 
meinen, daß die Assimilate des Oberreises den Stoffwechsel von Zwischenreis und 
Unterlage so beeinflussen, daß Eiweiße oder andere, der Belladonna spezifische 
und für die Alkaloidbildung notwendige Stoffe nicht entstehen können und damit 
auch die Bildung der Alkaloide unterbleibt. 

Diese letztere Arbeit öffnet bereits neue Wege zur Bearbeitung des 
Problems. Sie erschöpft sich nicht in der Erörterung der Translokation, 
sondern weist auf Möglichkeiten hin, das Fehlen oder Auftreten des 
Alkaloids in Pfropfpartnern als eine Folge chemischer Umsetzungen zu 
sehen. Die von den übrigen Bearbeitern ausschließlich erörterte Alkaloid- 
wanderung spielt gewiß in den ganzen Fragenkreis herein und wird zur 
vollen Klärung der Verhältnisse erörtert, wenn nicht gelöst werden 
müssen. Aber es bleibt vorerst fraglich, ob sie die letzte Entscheidung 
über die Alkaloidführung eines Pfropfpartners geben wird. 

Die im vorangehenden zusammengefaßten Ergebnisse der bisherigen 
Untersuchungen zeigen also in knappster Form das folgende Bild der 
Alkaloidführung von Solanaceenpfropfpartnern: 

1. In genetisch alkaloidfreier! Unterlage unter genetisch alkaloid- 
führendem Reis ist entweder kein Alkaloid oder nur in verschwindend 
geringer Menge nachzuweisen. Sofern dort überhaupt Alkaloid einwand- 
frei feststellbar ist, liegt es meist nahe der Pfropfstelle, was von den Be- 
arbeitern als beschränkte Ableitung angesehen wird. 

Bei diesen Pfropfungen wird die Alkaloidführung im Reis nur in 
zwei Fällen untersucht (MEYEr-ScHMIDT: Kartoffel > Tabak) und da- 
bei allerdings Alkaloid gleichfalls nur in geringster Menge nachgewiesen. 
Bemerkenswerterweise wird ein genetisch alkaloidführendes Zwischenreis 


ı Es wird dabei von der Solaninführung in Kartoffel und Tomate abgesehen. 
Solanin und die ihm verwandten Sterinalkaloide stehen in ihrer chemischen Kon- 
stitution unter den Alkaloiden so isoliert, daß eine genetische Beziehung zu den 
übrigen Solanaceen-Alkaloiden sehr unwahrscheinlich ist. 
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(Tollkirsche) zwischen Tomate (als Unterlage und Oberreis) eindeutig 
alkaloidfrei gefunden (DAnıeL und RiPERT). 

2. Bei Pfropfung von genetisch alkaloidfreiem Reis auf genetisch 
alkaloidführende Unterlage wird in zwei Fällen: Stechapfel > Tomate 
in den Tomatenfrüchten mydriatisch wirksames Alkaloid nachgewiesen, 
das aber Stengeln und Blättern des Reises fehlt. 

3. Bei Pfropfungen nicotinreicheren Reises auf nicotinärmere Unter- 
lage zeigen die Pfropfpartner in der Höhe ihres Nicotingehaltes eine 
gegenseitige Annäherung. 

Bei allen Untersuchungen sind die Ergebnisse nur in wenigen Parallel- 
versuchen erhalten worden. Soweit überhaupt quantitative Alkaloid- 
bestimmungen vorliegen, können in vielen Fällen nur überaus geringe 
Alkaloidmengen festgestellt werden. 

Das ausschlaggebende Bild vom Alkaloidhaushalt unter dem Ein- 
flusse von Pfropfpartnern gewinnen wir aber weniger durch Verfolgen 
von Nebenwegen des Stoffwechsels, die zu solch geringen Stoffumsätzen 
führen, sondern die wertvollsten Aufschliisse sind von den Ergebnissen 
jener Versuchsanordnungen zu erwarten, die beträchtliche Änderungen im 
Alkaloidumsatz gegenüber der ungepfropften Pflanze bedingen. 

Sollten diese Gesichtspunkte bei neuen Untersuchungen leitend sein, 
so war auch der Alkaloidgehalt der genetisch alkaloidführenden Pfropf- 
partner zu verfolgen und deren Beeinflussung durch den genetisch 
alkaloidfreien Symbionten zu prüfen. Es ergab sich also die Aufgabe, 
die Alkaloidführung aller Partner einer Pfropfung, in ihren verschiedenen 
Organen, quantitativ kennenzulernen und dabei durch geschickte An- 
ordnung der Symbionten und gegebenenfalls durch weitere Eingriffe 
in das Leben des neuen Organismus die gewünschten Aufschlüsse über 
den Alkaloidhaushalt des Ganzen wie seiner Teile zu erhalten. 

Derartige Versuche, wenn auch mit mehr praktischen Absichten 
und ohne diese ausgesprochen physiologische Zielsetzung, wurden in 
letzter Zeit in Japan und in Rußland begonnen. Die Ergebnisse sind 
uns aber nur in Referaten bzw. einer englischen Zusammenfassung, zum 
Teil auch erst nach dem Beginn unserer Untersuchungen, zugänglich 
geworden. 

In Versuchen von HAsEGAwWA (1937) „verschwindet‘‘ (disappears) im Tabakreis 
auf artfremder Unterlage innerhalb 44 Tagen das Nicotin. Über den Gehalt der 
Unterlage nach dieser Zeit ist nichts gesagt. Umgekehrt ist im Tomatenreis auf 
Tabakunterlage Nicotin nachweisbar, und zwar in fortlaufend steigender Menge: 
Nach 100 Tagen 0,19%, nach 210 Tagen 1,9%. 

Moskov und SmIRNovA (1939) pfropfen süße auf bittere Lupine und umgekehrt, 
bei jeweils beblätterter Unterlage. Dabei gleicht sich das Reis in seinem Alkaloid- 
gehalt in beiden Fällen an den der Unterlage an. Das gleiche wird beobachtet bei 
entsprechender heteroplastischer Verbindung von Keimlingen (Transplantation der 
Sproßspitze zwischen die Keimblätter). 


Neuerdings führt Krayrvoy (1941) folgende Pfropfung durch: Datura Stra- 
monium — (Solanum lycopersicum), Reis zum größten Teil dauernd verdunkelt 
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gehalten. In Früchten am Tomatenreis werden „merkliche Mengen Atropin‘ fest- 
gestellt (Pupillenwirkung). Vom Verfasser wird wegen der im Reis unterbundenen 
Photosynthese auf Zuleitung aus der Unterlage geschlossen. 

Aufgabe der gegenwärtigen Untersuchungen ist, die Alkaloidführung 
in Solanaceenpfropfungen nach rein physiologischen Gesichtspunkten zu 
prüfen, um dabei möglichst Aufschlüsse über die Biogenese der Alkaloide 
überhaupt zu gewinnen. Es soll zunächst über die Ergebnisse der beiden 
ersten Versuchsjahre (1940 und 1941) berichtet werden, ohne vorerst 
auf Möglichkeiten der Deutung näher einzugehen. Für diese sollen die 
fortlaufenden Untersuchungen erst noch weiteres Material liefern. 

Den Hinweis auf das Arbeitsgebiet gab mein Institutsdirektor, Herr Prof. 
Dr. K. Moruxs. Die Arbeit erfuhr weiter durch Herrn Prof. Dr. A. VoLk dankens- 
werte Unterstützung, die mir die Durchführung unter den Kriegsverhältnissen 
ermöglichte. Dem Reichsforschungsrat verdanke ich Sachbeihilfen. 


B. Arbeitsplan. 

Der Arbeitsplan für 1941 wurde in der folgenden Weise aufgestellt, 
nachdem Übersichtsversuche im Jahre 1940 mit Tabak und Tomate als 
Pfropfpartnern gewisse Hinweise gegeben hatten. Die diesjährige Haupt- 
reihe wurde durchgeführt mit Tomate (Sorte Lukullus) als genetisch 
alkaloidfreier und mit den beiden Tabakarten Nicotiana Tabacum und 
Nicotiana rustica als genetisch alkaloidführenden Pflanzen. 

Es wurden folgende Pfropfungen hergestellt: 

















Ve Anzahl RE. 
1, 2 10 H 1 (Nicotiana rustica) -> Solanum lycopersicum 
5, 6 10 H2 (Solanum lycopersicum) — Nicotiana rustica 
4, 7—9 + H 2a Solanum lycopersicum -- Nicotiana T'abacum 
5 H3 (Nicotiana rustica) > Nicotiana rustica 
13, 14 5 H4 (Nicot. rust.) -> Solan. lycop. -- Nicot.. rusl. 
11, 12 10 H 4a Nicot. rust. —- Solan. lycop. -- Nicot. rust. 
15, 16 9 H5 (Solan. lycop.) -- Nicot. rust. > Solan. lycop. 
17 5 H 9a Atropa Belladonna -- Solanum lycopersicum 
18 2 H 10a Solanum lycopersicum — Atropa Belladonna 
19—26 5 H7 (Nicotiana rustica) -- Datura Stramonium 
27 I Hs (Atropa Belladonna) -+ Nicotiana Tabacum 


Weiter waren unter anderem mit .,nicotinfreien‘* und nicotinarmen Tabaksorten 
Pfropfungen in verschiedenen Zusammenstellungen vorbereitet. Von diesen konnten 
aus äußeren Gründen nur wenige Pflanzen weiterbearbeitet werden (= H 14). — 
Einige Pfropfungen mit geringer Pflanzenzahl sind zunächst nur als Übersichts- 
versuche gedacht und sollen später in größerer Zahl hergestellt und untersucht 
werden. 

Die Aufarbeitung wurde bei den einzelnen Analysen absichtlich häufig variiert, 
um zu zeigen, daß trotzdem einheitliche Ergebnisse zu erhalten sind. Bei besonders 
entscheidenden Versuchen wurden deshalb zwei oder mehr Analysen in etwas 
größerer Ausführlichkeit wiedergegeben. 

Die Nicotinbestimmung erfolgte durch Wasserdampfdestillation aus alkalischen: 
Medium und Fällen mit Kieselwolframsäure. Die geschnittenen Pflanzenteile 
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werden mit MgO (1 g auf 10 g Pflanzenfrischgewicht, bei Frischwurzeln die doppelte 
Menge; 1 g MgO auf 1g Pflanzentrockengewicht), ferner mit 50 g Kochsalz und 
150 g Wasser bei frischen bzw. 200 g Wasser bei getrockneten Pflanzen in Lang- 
halskolben von 500 cem Inhalt angeschüttelt und bei Zusatzheizung des Kolbens 
mit Wasserdampf destilliert. Die vorliegenden Nicotinmengen waren im allgemeinen 
in 300 ccm Destillat quantitativ enthalten. Vorversuche zeigten, daß es genügt, 
die Pflanzenteile nur geschnitten zu verwenden. Im übrigen wurde bei der Destil- 
lation, Fällung und Wägung nach den Angaben von Pryt und Scxmrrr (1927), 
mit den Abänderungen von KOEN1G und Dörr (1934) verfahren. Der geringe 
Anteil des Nicotins am kieselwolframsauren Niederschlag (Faktor — 0,1011) macht 
das Verfahren besonders brauchbar. 


C. Versuchsergebnisse. 
I. Nur ein Pfropfpartner genetisch alkaloidführend. 

a) Einfache Pfropfungen mit Tabak und Tomate. 

Die klare Bestätigung des Befundes von HASEGAWA (1937) brachte die 
Pfropfung H 1, also die Pfropfung einer genetisch alkaloidfreien Pflanze, 
der Tomate, auf eine genetisch alkaloidführende Unterlage, Nicotiana 
rustica. Bei der Pfropfung wurden von der Unterlage alle Blätter entfernt, 
die Pfropfung in geringer Höhe über dem Erdboden ausgeführt und das 
kurze verbleibende Achsenstück der Unterlage mit Aluminiumfolie um- 
wickelt, so daß die Unterlage keine Möglichkeit zur eigenen Photo- 
synthese hatte. 

Die Blätter des Reises zeigten einen Nicotingehalt, der durchaus die Höhe 
des in den Blättern der ungepfropften Tabakpflanzen üblichen erreichte. 


Versuch 11. (Nicotiana rustica) -> Solanum lycopersicum. 
Aussaat: Mitte April 1941. Ins Freiland: 8. 7. 


Eingetopft : 29. 5. Ernte und 
Gepfropft: 16. 6 Untersuchung: 1. 10. 
Hl, Pflanze Nr. 8. 
Tomatenreis: 
gesamte grüne Blätter - 75g Fr.Gew.? = 68,2 mg Nic. = 90,8 mg/100 g Fr.Gew. 
vergilbte Blätter 6g Fr.Gew., verworfen 
Mr ers 711g Fr.Gew. - 9,3 mg Nic. = 13,1 mg/100g Fr.Gew. 
Tabakunterlage: 
Stengel (kurz) verworfen 
Wurzel insgesamt: = 1,17 g Tr.Gew. — 7,02 mg Nic. = 571 mg/100 g Tr.Gew. 
davon: Hauptwurzel =0,4g Tr.Gew. 0,57 mg Nic. = 143 mg/100 g Tr.Gew. 
Faserwurzeln =0,77 g Tr.Gew. 6,45 mg Nic. = 930 mg/100 g Tr.Gew. 
Versuch 2. H 1, Pflanze Nr. 9. 
Tomatenreis : 
gesamte grüne Blätter=79g Fr.Gew. 78,4 mg Nic. = 99,2 mg/100 g Fr.Gew. 
vergilbte Blatter = 33 g Fr.Gew. verworfen 
Stengel 87 | 155g Fr.Gew. verworfen 


Früchte 68 g | 
1 Die Versuche werden durchlaufend gezählt, ohne Bezug auf die Bezeichnung 


der Pfropfungen (H I bis H 14) im Arbeitsplan. 
2 Fr.Gew. bedeutet künftig Frischgewicht, Tr.Giew. Trockengewicht, 
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Tabakunterlage: 
Stengel (kurz) verworfen 
Wurzel insgesamt: =1,40g Tr.Gew. =8,53mg Nic. — 700 mg/100g Tr.Gew. 
davon: Hauptwurzel =0,5g Tr.Gew. =0,41mg Nic.— 82 mg/100g Tr.Gew. 
Faserwurzeln =0,9g Tr.Gew. =8,12mg Nic. = 902 mg/100g Tr.Gew. 
Grundsätzlich gleiche Ergebnisse zeigte die entsprechende Pfropfung 
mit der nicotinarmen Tabaksorte als Unterlage: 
Versuch 3. H 14. Nicotiana Tabacum (nicotinarm) — Solanum lycopersicum. 


Aussaat: Mitte April 1941. Ins Freiland: 29.7. 
Eingetopft: 29.5. Ernte und 
Gepfropft: 15.7. Untersuchung: 1. 10. 


Bei der Pfropfung wurden von der Unterlage alle Blätter entfernt, die Pfropfung 
in größerer Höhe über dem Boden ausgeführt und die Achse der Unterlage nicht 
mit Aluminiumfolie umwickelt. Die Unterlage bildete neue Blätter, so waren am 
24. 7. bereits drei neue entwickelt. Die Blätter wurden nicht entfernt. 

Tomatenreis: 
gesamte grüne Blätter — 107 g Fr.Gew. = 73,09 mg Nic. = 68,3 mg/100 g Fr.Gew. 


vergilbte Blätter = 23g Fr.Gew. verworfen 
en on rs = 126g Fr.Gew. = 13,8 mg Nic. — 11,0 mg/100g Fr.Gew. 


Tabakunterlage: nicht untersucht. 

Sofern nicht ein Einfluß der Beblätterung an der Unterlage vorliegt, entspricht 
die geringere Nicotinführung im Tomatenreis (gegenüber Versuch 1 und 2) der 
Nicotinarmut der Unterlage. 

Es war nun der Nachweis notwendig: Ist das bei Wasserdampf- 
destillation aus alkalischem Medium erhaltene Alkaloid, das aus dem 
Destillat mit Kieselwolframsäure gefällt und zur Wägung gebracht wird, 
qualitativ als Nicotin zu identifizieren ? Zum Nachweis des Nicotins wurden 
einige der von WenuscH (1932, 1933, 1934) zur Erkennung von Nicotin 
zusammengestellten Reaktionen durchgeführt: 

WenuscH-Probe I = Nachweis des Pyridinkerns im Nicotin : 

Das auf Nicotin zu prüfende Material wird mit kalter konzentrierter Natron- 
lauge stark alkalisch gemacht, wiederholt mit Petroläther gründlich ausgeschüttelt 
und der Petroläther seinerseits mit 5—10 ccm 5% iger Schwefelsäure ausgeschüttelt. 
2 cem der schwefelsauren Lösung werden im Reagensglas mit wenigen Kristallen 
Dinitrochlorbenzol (Cl: NO, : NO, = 1:2:4) einige Minuten gekocht, abgekühlt und 
langsam mit alkoholischer 1%iger Kalilauge im Überschuß versetzt. Mit ein- 
tretender Violettfärbung ist ein Pyridinkern nachgewiesen, also der eine Teil der 
Nicotinmolekel erkannt. Die Violettfärbung geht besonders von den an der Glas- 
wand oberhalb der Flüssigkeit haftenden Kristallen von Dinitrochlorbenzol aus. 

Bei sehr geringem oder zweifelhaftem Nicotingehalt erfolgt zweckmäßig zu- 
nächst eine Anreicherung durch alkalische Destillation: Es werden etwa 5 g trockene, 
zerriebene Pflanzenteile mit 4 ccm einer Mischung aus | Teil Alkohol und 3 Teilen 
33%iger Natronlauge im Mörser mit dem Pistill durchfeuchtet und mit 40 cem 
Petroläther durch Schütteln ausgezogen. Der Petroläther wird mit 10 ccm 5% iger 
Schwefelsäure ausgeschüttelt, diese schwefelsaure Lösung mit 5 com konzentrierter 
Natronlauge alkalisiert und unter guter Kühlung abdestilliert (Paraffinbad). Nach 
diesem Verfahren wurde in der Regel gearbeitet. 

Wenuseu-Probe 11 -= Nachweis des Pyrrolkerns nach Dehydrierung. 

Hierbei wird der hydrierte Pyrrolkern des Nicotins zunächst dehydriert und dasge- 
bildete Pyrrol durch eine Reaktion mit p-Dimethylaminobenzaldehyd nachgewiesen. 
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Als A nz kann die Pikratfällung aus der Alkaloidlösung (Destillat 
der en ehe oder besser noch das bei der Vorbereitung für 
WenuscH-Probe I gewonnene Destillat dienen. 

Etwa 5 mg des Pikrats oder wenige Kubikzentimeter des zuletzt genannten 
Destillats werden mit 5 ccm Wasser, 1—2 Tropfen 15%iger Natronlauge und 0,1 g 
Silberacetat 15 Min. bei alkalischer Reaktion am RückfluB in schwachem Sieden 
gehalten. Das abgekühlte Reaktionsprodukt wird mit 5 ccm konzentrierter Natron- 
lauge stark alkalisiert und zweimal mit Petroläther ausgeschüttelt. Einige Kubik- 
zentimeter der petrolätherischen Lösung werden mit der gleichen Menge Reagens 
versetzt. Je nach der Nicotinmenge entsteht sofort oder allmählich beim Erwärmen 
Violettfärbung. Dieses Violett ist allerdings wesentlich rotstichiger als das bei 
Probe I entstehende. 

Das Reagens besteht aus: 1 g p-Dimethylaminobenzaldehyd 

+ 250 g Phosphorsäure. 

WenuscH-Probe III = Nachweis einer N-Methylgruppe am Pyrrolkern. 

Einige Kubikzentimeter der bei Probe II durch Dehydrierung gewonnenen 
petrolätherischen Lösung werden mit 1 ccm Phosphorsäure ausgeschüttelt und die 
phosphorsaure Lösung mit einigen Tropfen einer frisch bereiteten Lösung von 
Chinon in Phosphorsäure versetzt. Violettfärbung soll eine N-Methylgruppe am 
Pyrrolkern anzeigen. Die violette Farbe ist hier häufiger noch als bei Probe II 
unrein, sie kann burgunderrot, selbst braunrot erscheinen. 


Vom vorliegenden Material der Pfropfung: (Nicotiana rustica) > 
Solanum lycopersicum wurden Blätter des Reises wiederholt mit Probe 
I—III geprüft und deutlich positiv befunden. Weiter wurde das Destillat 
der alkalischen Wasserdampfdestillation aus Tomatenblättern von Hl, 
Pflanze Nr. 1 mit Pikrinsäure gefällt und der Schmelzpunkt des Pikrats 
nach Umkristallisieren im KorLerschen Apparat bestimmt. Ergebnis: 
218,5°, von einer anderen Fällung 216°. Zum Vergleich wurde Nicotin 
KAHLBAUM im Vakuum destilliert und gefällt. Dieses Nicotindipikrat 
ergab bei der Mikrobestimmung einen Schmelzpunkt von 218°, bei einer 
zweiten Bestimmung von 218—219°. Angaben bei BEILSTEIN (1936), 
S.115: 218° und 218—219°, dagegen bei SPÂTH (1939), S. 291: 224°. 

Damit ist die Identität des Alkaloides mit Nicotin gesichert. 

Wie verhielt sich nun die umgekehrte Pfropfung, genetisch alkaloid- 
führendes Reis auf genetisch alkaloidfreier Unterlage ? 

Versuch 4. H 2a. Solanum lycopersicum > Nicotiana Tabacum. 





Aussaat: Mitte April 1941. Ins Freiland: 29.7. 
Eingetopft: 29.5. Ernte und 
Gepfropft: 15. 7. Untersuchung: 19.9. 


Bei der Pfropfung wurden von der Unterlage nur einige Blätter entfernt und 
später neue nachwachsen lassen. Die Pflanze wurde mit Ausnahme der Pfropf- 
stelle am 19.9. restlos aufgearbeitet. 

Tabakreis: 

Blätter — 38,8 g Fr.Gew. | Das Wasserdampfdestillat gab mit Kieselwolframsäure 
Stengel = 22,0 g Fr.Gew. | eine geringe opalisierende Trübung, aber auch nach 
langem Stehen im Kühlschrank keinen Niederschlag. 


Tomatenunterlage: 
Blätter = 56,2 g Fr.Gew. gab nahezu klare Lösung, keinerlei Niederschlag. 


Stengel = 58,7 g Fr.Gew. ? ‘i are 
Wurzel — 28,0 g Fr.Gew. | keine Trübung, kein Niederschlag. 


Planta Bd. 33. 13 
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(Das Mark der Tomatenstengel war zum Teil braun.) 

Es kann also in keinem Teil der gesamten Pflanze ein wasserdampf- 
flüchtiges Alkaloid nachgewiesen werden. 

Auch mit Nicotiana rustica als Reis und blattloser Tomatenunterlage 
liegen die Verhältnisse nicht anders: 

Versuch 5. H2. (Solanum lycopersicum) — Nicotiana rustica. 


Aussaat: Mitte April 1941. Ins Freiland: 8.7. 
Eingetopft: 29.5. Ernte und 
Gepfropft: 16. 6. Untersuchung: 1.10. 


Die Pflanze (Gesamthöhe einschließlich Wurzeln 129 cm) wurde mit Ausnahme 
der Pfropfstelle restlos aufgearbeitet. 
Tabakreis: 


Das Wasserdampfdestillat gab mit Kieselwolframsäure 
sehr wenig braunrosa gefärbte amorphe Fällung und 
Blätter — 85g Fr.Gew. { noch weniger winzige Kristallsplitter, schätzungsweise 
weniger als 1 mg, diese unter dem Mikroskop von der 
typischen Form des nicotin-kieselwolframsauren Salzes. 

Stengel + Blüten + unreife Früchte — 119 g Fr.Gew. gab wenig braunrösa ge- 
färbte amorphe Fällung. 

Tomatenunterlage: 

Wurzel einschließlich 4 cm des ergrünten Tomatenstengels! — 11g Fr.Gew. 
ohne jede Fällung oder Trübung. 

Waren demnach in den Blättern des Tabakreises nur Spuren von 
Alkaloid nachweisbar, die bei Wasserdampfdestillation aus alkalischem 
Medium übergehen, so konnten doch Alkaloide oder verwandte Substanzen 
vorliegen, die bei der Destillation aus saurer Lösung isolierbar sind, z. B. 
Pyridin. 

Es wurde deshalb ein Tabakreis der Wasserdampfdestillation aus 
saurem Medium unterworfen, unter Zugabe von 100 cem 15%iger Essig- 
säure zu jeder Destillation: 

Versuch 6. H2. (Solanum lycopersicum) -- Nicotiana rustica. Kulturdaten 
wie bei Versuch 5. 

Tabakreis: 

Blätter — 112g Fr.Gew. Destillat gab mit Kieselwolframsäure sehr wenig weiße 
amorphe Fällung, schätzungsweise weniger als 1 mg. 
Stengel + Blüten + unreife Früchte = 117 g Fr.Gew., kein Niederschlag. 

2 niederliegende Seitensprosse, die dicht über der Pfropfstelle abzweigten, 
wurden verworfen. 

Nach diesem negativen Ergebnis bestand weiter die Möglichkeit, daß 
das Tabakreis Alkaloid führt, das weder aus alkalischem, noch aus saurem 
Medium wasserdampfflüchtig ist. Es wurde daher in Anlehnung an das 
von RASMUSSEN (1916) abgeänderte Nicotinbestimmungsverfahren von 
KELLER (1898) aus dem Reis einer entsprechenden Pfropfung durch 
Auszug mittels organischer Lösungsmittel Alkaloid zu gewinnen gesucht: 

Versuch 7. H 2a. Solanum lycopersicum > Nicotiana Tabacum. Kulturdaten 
wie bei Versuch 4. 

1 Die Tomatenachse war auf eine Erstreckung von 5,5 cm unterhalb der Pfropf- 
stelle ergrünt, mit kurzen, kolbigen Luftwurzeln. 
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Tabakreis: 

Ernte der Blätter 15. 10.41. Frischgewicht (etwas welk) — 41 g, getrocknet 
bei 50—60° im Trockenschrank — 6,5g Tr.Gew. 

Die 6,5g gepulverten Tabakblätter wurden mit 5ccm einer Mischung von 
1 Teil Alkohol + 3 Teilen 33% iger Natronlauge im Mörser mittels Pistill gut durch- 
feuchtet und in einer Glasstopfenflasche mit 35 ccm Äther und 35 ccm Petroläther 
innerhalb 4 Stunden häufig geschüttelt. Der ätherische Auszug wurde nach Ab- 
setzen und Filtern 3mal mit je 25 ccm 1%iger Salzsäure ausgeschüttelt und die 
salzsaure Lösung mit 5%iger Kieselwolframsäure versetzt. 

Zunächst erfolgte keine Fällung, am folgenden Tag war ein sehr 
geringer Niederschlag vorhanden, der unter dem Mikroskop eine größere 
Zahl kleinster sternförmiger Kristalle zeigte. 

Somit können aus den Blättern des Tabakreises durch unmittelbare 
Extraktion (ohne Wasserdampfdestillation) sehr geringe Mengen eines 
Alkaloids gewonnen werden, das mit Kieselwolframsäure andere Kristall- 
formen gibt als die wasserdampfflüchtigen Nicotiana-Alkaloide nach der 
Wasserdampfdestillation. 

Von später in größerer Zahl durchzuführenden gleichen Pfropfungen ist 
eine brauchbare Menge der Substanz zur näheren Untersuchung zu erwarten. 

Damit; ist einwandfrei erwiesen, daß Blätter und Stengel des auf 
Tomate gepfropften Tabakreises nur in minimalster Menge Alkaloid führen. 

Ist nun in der bei alkalischer Wasserdampfdestillation nicotinfrei 
gefundenen Tomatenunterlage der gleichen Pfropfung ein nichtwasser- 
dampfflüchtiges Alkaloid nachweisbar ? 

Versuch 8. H 2a. Solanum lycopersicum — Nicotiana Tabacum. Kulturdaten 
wie bei Versuch 4. 

Ebenfalls am 15. 10. 41 geerntete 68 g Tomatenblatter (Fr.Gew., etwas welk), 
die lufttrocken 9,0 g ergaben, wurden mit 7 ccm der Alkohol-Natronlaugemischung 
durchfeuchtet und mit 45 ccm Äther + 45 ccm Petroläther 4 Stunden lang unter 
Schütteln ausgezogen, die Lösung 3mal mit je 25ccm 1%iger Salzsäure aus- 
geschüttelt und mit 5ccm 5%iger Kieselwolframsäure versetzt. 

Die Lösung zeigte sofort schwache Opalescenz und nach einigen 
Tagen einen geringen Niederschlag, der aus zweierlei Kristallen bestand: 

1. Drusen aus ziemlich spitzen Nadeln, 

2. spießige Kristalle, die einseitig gefiedert sind und zum Teil auch 


zu drusigen Aggregaten zusammenliegen. 

Der Niederschlag wog nur 6,7 mg; wie bei allen kieselwolframsauren 
Alkaloidniederschlägen entfällt hiervon sicher die Hauptmenge auf die 
Säure und nur ein kleiner Teil auf das Alkaloid. 

Zur Bestätigung des Befundes wurde der Versuch wiederholt: 

Versuch 9. Am 15. 10. 41 geerntete Tomatenblätter der Pfropfung H 2a mit 
95g Fr.Gew. = 12,4g Tr.Gew. (lufttrocken) wurden geteilt und je 6,2g der 
alkalischen Wasserdampfdestillation unterworfen bzw. mit alkalischem Äther aus- 
gezogen. Das Destillat gab mit 10 cem 5%iger Kieselwolframsäure keinerlei Nieder- 
schlag, dagegen fand sich bei der Fällung der alkalischen Ätherextraktion mittels 
Kieselwolframsäure wiederum eine geringe Menge Niederschlag, der unter dem 
Mikroskop wie bei Versuch 8 aus Drusen bestand, während die spießigen Kristalle 
fehlten. Die Drusen waren bei Versuch 9 nicht einheitlich, sie bestanden zum Teil 

13* 
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aus etwas derberen Nadeln als in Versuch 8, zum Teil aber auch aus sehr feinen, 
äußerst dicht liegenden Nädelchen, so daß die Drusen fast ein wavellitähnliches 
Aussehen hatten. Diese Formunterschiede in der Kristallausbildung dürften un- 
wesentlich sein und von äußeren Faktoren abhängen. Die Menge des Niederschlages 
Weiterhin bestand die Möglichkeit, daß der geringe kristallisierte Nieder- 
schlag auch bei entsprechender Behandlung ungepfropfter Tomatenblätter 
zu erhalten war. Es wurden deshalb im Versuch 10 Tomatenblätter, die am 
1.8.41 mit 44 g Fr.Gew. geerntet waren und lufttrocken 5,0 g ergaben, 
in der gleichen Weise behandelt. Der sehr geringe Niederschlag bestand 
aus feinsten Nädelchen, die wiederum drusenähnlich angeordnet waren, 
allerdings in der Weise, daß die Nadeln in der Richtung weniger Strahlen 
ısammengeschart lagen. So ergaben sich als Formen feinststrahlige Sterne, 
ler wenn die Strahlen in der Vierzahl auftraten, kreuzähnliche Gebilde. 
Jedenfalls lassen sich auf die angegebene Weise auch aus Blättern 
angepfropfter Tomatenpflanzen kleinste Mengen mit Kieselwolframsäure 
fällbarer Substanz gewinnen, so daß deren Auftreten in der Tomaten- 
unterlage nicht auf einen Einfluß des darüber gepfropften Tabakreises 
zurückgeführt zu werden braucht. 


b) Doppelte Pfropfungen mit Tabak und Tomate. 

Bei einer ganzen Anzahl der doppelten Pfropfungen sind die Ober- 
reiser nach zunächst anscheinend guter Verwachsung und Weiter- 
entwicklung einige Wochen nach der Pfropfung abgestorben. Die Gründe 
waren nicht näher ersichtlich; vielleicht war auch die vorgeschrittene 
Jahreszeit oder die innere Umstimmung der blühenden und fruchtenden 
Pflanzen der günstigen Weiterentwicklung nach der zweiten Pfropfung 
hinderlich. Bei den verbliebenen Pflanzen waren die Oberreiser zwar 
gesund und kräftig, aber mengenmäßig nur gering entwickelt. Es kamen 
daher vom Oberreis nur geringe Blattmengen zur Untersuchung; zu- 
weilen wurden mehrere Pflanzen zu einer Analyse zusammengefaßt. 
Einige Ergebnisse werden in der folgenden Übersicht gegeben: 



































Nicotin 
Ver- Frisch- | Blätter | Nicotin | je 100 g Tage 
Pfropf- - | Pfrop-|Pfropf- r seit 
such pP gewicht ue 3, absol. Li. dung jon Ernte Pirop- 
Kane ung 
Nr g mg mg 
11 | Oberreis 7,8 25 19,69 | 230 II 11. 8. | 22. 10. 72 
Zwischen- 
reis 59,3 17 120,56 | 200 I 16. 6. | 22. 10. 128 
Unterlage | 34,0 0 23,43 68,9 - — 124. 9 — 
25,7 100 6,22 24,2 = — 124. 9. — 
12 | Oberreis 8,3 31 16,59 | 200 IL 11. 8. | 17. 10. 67 
13 | Oberreis 11,4 55 22,10 | 194 II 11. 8. | 17. 10. 67 
14 | Oberreis 9,3 45 21,80 | 234,4 II 11. 8. | 14. 10. 64 
15 | Oberreis 12,0 0 0,0 0,0 II ]11.8.|17. 9. 37 
1,7 38 
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Versuch 11 = H 4a, Pfl.Nr. 3. Nic. rust. + Sol. lycop. > Nic. rust. 
Versuch 12 = H 4a, Pfl. Nr. 4 + 5 { Blockhaus. 

Versuch 13 =H 4, Pfl. Nr. 3+ 6+ 7.| (Nic. rust.) > Sol. lycop. + Nic. 
Versuch 14 — H 4, Pfl. Nr. 1 + 2. rust. Freiland. 

Versuch 15 — H 5, Pfl.Nr. 1.| (Sol. lycop.) > Nic. rust. + Sol. lycop. 


Versuch 16 = H 5, Pfl.Nr. 3. { Freiland. 

Wie bei den einfachen Pfropfungen gilt auch hier die Regel, daB das 
Reis, also hier Zwischen- und Oberreis, in seiner Alkaloidführung von 
der wurzelnden Unterlage bestimmt wird. Diese wichtige Erkenntnis 
wird in der Schlußbesprechung im Zusammenhang mit den übrigen 
Ergebnissen behandelt werden. Weiterhin ist ersichtlich, daß das Tabak- 
Oberreis durchweg hohen Nicotingehalt führt, der etwa in der gleichen 
Höhe wie in den Blättern des Tomaten-Zwischenreises liegt. 


c) Einfache Pfropfungen mit Tollkirsche und Tomate. 


Falls die mit Tabak und Tomate erhaltenen Befunde der Ausdruck 
einer allgemeineren Gesetzmäßigkeit für die Alkaloidführung in Solana- 
ceen-Pfropfpartnern sind, mußten entsprechende Verhältnisse auch bei 
Pfropfungen mit anderen genetisch alkaloidführenden Pfropfpartnern als 
Tabak zu ermitteln sein. Als ein solcher genetisch alkaloidführender 
Partner wurde zunächst die Tollkirsche gewählt, deren Alkaloide, Atropin 
und Hyoscyamin, als mydriatisch stark wirksame Substanzen auch in 
geringen Mengen durch Pupillenerweiterung z. B. am Katzenauge leicht 
und sicher qualitativ nachgewiesen werden können. 


Versuch 17. H 9a. Atropa Belladonna > Solanum lycopersicum. 


Aussaat: Mitte April 1941. Gepfropft: 22.7. 
Eingetopft: 29.5. Ins Blockhaus: 29.7. 
Ernte: 19. 10. 


Aufarbeitung in Anlehnung an das Verfahren zur Hyoscyaminbestimmung von 
GSTIRNER (1936): 39,5 g Blätter des Reises wurden an der Luft vor- und 45 Min 
bei 105° nachgetrocknet. Die erhaltenen 3,94 g trockener Blätter wurden mit 
50 g Äther unter Zusatz von 4,5 ccm Ammoniak (8%) etwa 2 Stunden unter ge- 
legentlichem Schütteln ausgezogen, der Auszug durch Watte gegossen und mit 5 ccm 
Wasser zum Klären geschüttelt. Nach raschem Filtern blieben 30g von den in 
Arbeit genommenen 50 g ätherischer Lösung verfügbar, davon wurde 1 cem ver- 
dunstet, mit 4 Tropfen n/100 HCl + 6 Tropfen Wasser in Lösung gebracht und 
zur Pupillenreaktion verwandt. 

Nach 40 Min. trat deutliche Mydriasis ein, die nach weiteren 30 Min. noch ver- 
stärkt war und nach insgesamt 4 Stunden weiter andauerte. Maximale Wirkung 
wurde nicht erreicht. 


Die Wirkung auf die Pupille war also deutlich mit einer Verdünnung, 
die den Auszug von 5,7 mg trockenen Tomatenblattes in dem für die 
Reaktion verwandten einen Tropfen der salzsauren Alkaloidlösung ent- 
hielt. 

Wegen der geringen verfügbaren Blattmenge wurde von der Durch- 
führung quantitativer Bestimmungen abgesehen. 
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Versuch 18. H 10a. Solanum lycopersicum — Atropa Belladonna. 

Aussaat: Mitte April 1941. Gepfropft: 11.8. 

Eingetopft: 29. 5. Ernte: 22. 10. 

Ins Blockhaus: Anfang August. 

Vorbereitung und Aufarbeitung des Materials wie bei Versuch 17. Einwaage: 
2,87 g. 38 g der ätherischen Lösung (von 50 g) wurden 3mal mit je 15 ccm 1%iger 
Salzsäure ausgeschüttelt und mit 5 ccm 5%iger Kieselwolframsäure versetzt. Zu- 
nächst erfolgte keine Fällung; nach 6 Tagen hatte sich ein ganz geringer amorpher 
Niederschlag gebildet, von dem nur wenige kleinste Körperchen im polarisierten 
Licht sich als kristallin auswiesen. 

lcem (= 0,72 g) der ätherischen Lösung (- + - 0,72 von 2,87 g Blatt ) wurden 
verdunstet, in 4 Tropfen n/100 HCl gelöst und zur Pupillenreaktion verwandt. 

Die Pupille war nach 1 Stunde vielleicht minimalst erweitert, nach einer weiteren 
Stunde ebenso, nach insgesamt 5 Stunden wieder normal. Es wurden also etwa 
25 mg Blatttrock bstanz in salzsaurem Auszug angewandt und damit möglicher- 
weise eine sehr schwache Pupillenerweiterung erzielt. 

Bei Wiederholung aus neuem Material, entsprechend 36 mg Trockensubstanz, 
trat innerhalb 80 Min. schwache Mydriasis ein, die 3 Stunden erkennbar anhielt. 

Zur Beurteilung dieses Ergebnisses ist wesentlich, daß ein zum Ver- 
gleich entsprechend hergestellter Auszug aus ungepfropften Belladonna- 
Blättern noch bei Anwendung von nur 3 mg Trockensubstanz innerhalb 
90 Min. sehr deutliche Mydriasis gab, die 16 Stunden erkennbar anhielt! 
Und bei der umgekehrten Pfropfung H 9a trat sehr deutliche Erweiterung 
bei Verwendung von nur 5,7 mg des Tomatenreises ein. 

Die Ergebnisse von Versuch 17 und 18 zeigen, daß auch für die 
Alkaloide der Tollkirsche die gleichen Verhältnisse gelten wie für das 
Nicotin der Tabakpflanze. Allerdings scheint die Alkaloidfreiheit nicht 
ganz so ausgeprägt zu sein wie bei den entsprechenden Pfropfungen mit 
Tabak, doch ist hierbei die hohe Empfindlichkeit der physiologischen 
Probe zu beachten. 





2. Zwei Pfropfpartner genetisch alkaloidführend. 

Es erhob sich nun die Frage, wie sich die Alkaloidführung gestaltet, 
wenn beide Pfropfpartner genetisch alkaloidführend sind. Der Haupt- 
versuch wurde mit Tabak als Unterlage und Stechapfel als Reis durch- 
geführt (= H 7). Wieder bot der Stechapfel mit den gleichen mydriatisch 
wirksamen Alkaloiden wie die Tollkirsche (Atropin und Hyoscyamin) 
den Vorteil des einfachen Nachweises auf physiologischem Wege. 

H 7. (Nicotiana rustica) > Datura Stramonium. 

Kulturangaben fiir die 5 Versuchspflanzen: 

Aussaat: Mitte April 1941. Gepfropft: 16. 6. 

Eingetopft: 29.5. Ins Freiland: 8.7. 


Die Pfropfung wurde nahe dem Boden ausgeführt und dabei alle Blätter der 
Unterlage entfernt, es wuchsen auch keine nach. Die Möglichkeit zur Photo- 
synthese der Unterlage war somit sicher gering, sie wurde allerdings experimentell 
nicht unterbunden. Einige Wochen nach der Pfropfung, nachdem das Reis die 
ersten größeren Seitensprosse mit stärkerer Belaubung gebildet hatte, verfärbten 
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sich diese Laubblätter zonenweise nach gelb, als ob das in ihnen nun vorhandene 
Nicotin das Gewebe geschädigt hätte. Dieser Zustand wurde aber überwunden, 
die zum Teil verfärbten Blätter blieben im übrigen Teil frisch, und die Reiser 
entwickelten sich kräftig, blühten und fruchteten. 

Versuch 19. H 7, Pflanze Nr. 1. 

Datura-Reis geerntet am 20.9. und frisch verarbeitet. 

Ergebnis: 61,3g Fr.Gew. Datura-Stengel = 10,23 mg Nic./100 g Fr.Gew. 

78,8 g Fr.Gew. Datura-Blätter = 100,7 mg Nic./100 g Fr.Gew. 

Der Rückstand der Wasserdampfdestillation dieser Blattmenge wurde mit 
30 ccm 30%iger Essigsäure versetzt, parame mit neuen 10 ccm der gleichen 
Essigsäure neu aufgeschwemmt, wieder ausgepreßt, der Destillationskolben mit 
10 ccm 5% iger Essigsäure ausgespült und die vereinigten Flüssigkeiten (fast 500 ccm) 
mit 20g Kaliumhydroxyd (in rotulis) alkalisiert und mit 150 ccm Äther ausge- 
schüttelt. Einige Kubikzentimeter des Äthers wurden auf einer Uhrschale ver- 
dunstet, der Rückstand in wenig 5%iger Schwefelsäure gelöst, auf neue Uhrschalen 
verteilt und mit allgemeinen Alkaloidreagenzien auf Alkaloide geprüft; die Reak- 
tionen blieben mit MAyERs Reagens, mit Wismutjodidjodkalium und mit Cadmium- 
jodidjodkalium negativ. Aus äußeren Gründen war die weitere Verarbeitung dieser 
ätherischen Lösung leider nicht möglich. 

Versuch 20. H 7, Pflanze Nr. 2. 

75 g Blätter des Reises wurden am 7. 10. geerntet und bei 40—50° getrocknet. 
75 g Frischgewicht ergaben 15,4 g lufttrockene Blattsubstanz. Diese wurde grob 
gepulvert und davon 10 g (entsprechend rund 50 g Frischgewicht) zur Wasserdampf- 
destillation verwandt. Ergebnis: 111,4 mg Nicotin, entsprechend 222,8 mg in 
100 g Fr.Gew. oder 1,1% des Tr.Gew. 

Weiter wurden 1g der lufttrockenen Blattsubstanz mit 30 cem Äther und 
3g Ammoniak (10%) 30 Min. geschüttelt, filtriert, der Äther verjagt, der Rück- 
stand mit 4ccm 1%iger Salzsäure aufgenommen, erneut filtriert, mit n/1 KOH 
neutralisiert, mit wenigen Tropfen n/100 HCl angesäuert und auf 7 ccm ergänzt. 
Davon kam 1 Tropfen zur Pupillenreaktion, die innerhalb 6 Stunden deutlich 
negativ blieb. 

Zur Beurteilung dieses negativen Ergebnisses ist der Ausfall der 
folgenden Gegenprobe wesentlich: Bei einem Parallelversuch mit un- 
gepfropftem Datura-Blatt war eine Lösung, von der 100 com = 0,2g 
Blattrockensubstanz entsprachen, mit einem Tropfen noch deutlich 
pupillenwirksam. Dagegen entsprachen bei vorliegendem Versuch 7 cem 
= 1 g Datura-Blatt, die Reaktion blieb also beim gepfropften Blatt trotz 
70facher Konzentration der angewandten Lösung negativ. 


Versuch 21. H 7, Pflanze Nr. 3. 

Um die Fermente unwirksam zu machen, wurden die Blätter zunächst 60 Min., 
die Stengel 30 Min. bei 102° gehalten, anschließend bei etwa 55° getrocknet, im 
Mörser grob gepulvert und bei 103° nachgetrocknet. 

8 g des Blattpulvers ergaben bei der alkalischen Wasserdampfdestillation einen 
Nicotingehalt von 81,66 mg oder 1,02% des Tr.Gew. 

Der Rückstand der alkalischen Wasserdampfdestillation wurde anschließend 
der essigsauren Wasserdampfdestillation unterworfen und dem Destillat 5%ige 
Kieselwolframsäure zugesetzt. 

Ergebnis: erste 100 ccm Destillat: keinerlei Fällung, 

folgende 120 ccm Destillat: ebenso. 
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Versuch 22. Weitere 10g des Blattpulvers wurden durch alkalische Wasser- 
dampfdestillation vom Nicotin befreit, der Destillationsrückstand zur Trockne ver- 
dampft und dieser mit alkalischem Äther extrahiert: 1 Tropfen der schließlich 
schwach salzsauren Lösung entsprach 0,1 g Blattrockensubstanz und bewirkte 
innerhalb 2 Stunden keine Pupillenerweiterung. Es wurde dann ein weiterer 
Tropfen an demselben Auge angewandt und nunmehr innerhalb 100 Min. vielleicht 
eine minimalste Erweiterung beobachtet, die nach nochmals 1 Stunde bereits 


wieder zurückgegangen war. 

Das ist bei der angewandten Blattmenge von 0,2g ein praktisch 
negatives Ergebnis, wenn wir uns der Wirkung eines Auszuges von un- 
gepfropftem Datura-Blatt im Parallelversuch zu Versuch 20 erinnern, 
wo die Pupillenwirkung noch in 2000facher Verdünnung gegenüber der 
hier angewandten Konzentration auftrat. Immerhin könnte eingewandt 
werden, daß die intensive Alkalieinwirkung (allerdings nur von MgO!) 
bei der Wasserdampfdestillation die mydriatisch wirksamen Datura- 
Alkaloide zerstört haben könnte. Dieser Einwand gilt jedoch nicht gegen 
die in schonendster Weise vorbereitete Lösung im Versuch 20, die ein 
gleichsinniges Ergebnis zeigte. 

Der Rest der in salzsaurer Lösung vorliegenden alkalischen Äther- 
extraktion wurde mittels Kieselwolframsäure auf Alkaloide geprüft und 
so tatsächlich eine geringe Fällung erhalten. Bei der Beurteilung dieses 
Niederschlages waren nach dem negativen Ausfall der Prüfung mit all- 
gemeinen Alkaloidreagenzien im Versuch 19 Alkaloide nicht zu erwarten, 
doch blieb wohl die Konzentration der fraglichen Substanz bei jenem 
Nachweis unterhalb der Erfassungsgrenze. Mydriatisch wirksame Alka- 
loide sind wegen des negativen Ausfalls der Pupillenreaktion auszu- 
schließen, ebenso Pyridin bzw. pyridinhaltige Alkaloide, da die An- 
wendung der WEnuscH-Probe I nach Destillation der salzsauren Lösung 
negativ blieb. So bleibt die Frage nach der Natur der Substanz zunächst 
noch offen, doch handelt es sich auch hier nur um sehr geringe Mengen, 
die für den Alkaloidstoffwechsel ohne Belang sind. 

Dagegen war das als Nicotin angesehene Alkaloid, das bei der Wasser- 
dampfdestillation im Versuch 19 gewonnen wurde, noch als solches zu 
identifizieren. Das geschah mit Hilfe der WenuscH-Proben I—III, die 
einwandfrei positiv gelangen, und durch Schmelzpunkt-Mikrobestimmung 
des Pikrats, die in 3 Fällen folgende Werte ergab: 217—217,5°, 217—218°, 
219° (vgl. dazu S. 193). 

Damit ist auch für eine Pfropfung mit zwei genetisch alkaloid- 
führenden Partnern, für (Nicotiana rustica) — Datura Stramonium, er- 
wiesen, daß die Unterlage entscheidend ist für die Alkaloidführung der 
Blätter am Reis. 

Es wurden noch Stengel und reifende Früchte vom Reis der gleichen 
Pfropfung auf Alkaloide untersucht. 


Versuch 23. 10 g getrocknete Datura-Stengel vom Versuch 21 ergaben bei der 
alkalischen Wasserdampfdestillation aus !/, des Destillats 0,0138 g kieselwolfram- 
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sauren Niederschlag = 1,4 mg Nicotin, entsprechend 0,042% des Tr.Gew., also 
einen Nicotingehalt, der nur etwa !/,, von dem in den Blättern beträgt. Bei dieser 
geringen Menge konnten die WenuscH-Proben I und II eben noch positiv erhalten 
werden, während bei Probe III die Färbung ausblieb. 

Der alkalische Ätherauszug aus dem eingedampften Rückstand der Wasser- 
dampfdestillation ergab nach Zusatz von 5%iger Kieselwolframsäure eine sehr 
geringe Menge Niederschlag, 1 mg aus 10 g trockenem Stengel. 

Versuch 24. Die reifenden Früchte wurden an der Luft getrocknet und ergaben 
5,3g Tr.Gew. Das Destillat der alkalischen Wasserdampfdestillation gab mit 
Kieselwolframsäure keine Fällung. Bei der Wiederholung wurden die reifenden 
Früchte in Samen und leere Kapseln getrennt: 

Versuch 25. Ernte 9. 10.41. Reifende Kapseln, Samen entfernt, luftgetrocknet 
4,8g. Alkalischer Ätherauszug ergab mit Kieselwolframsäure ebenfalls keine 
Alkaloidfällung oder auch nur Trübung. 

Versuch 26. Ernte 9.10.41. Reifende Samen, getrocknet bei etwa 55°. 10g 
lufttrockene Samen wurden zerquetscht und alkalisch destilliert. Kieselwolfram- 
säure gab auch nach langem Stehen in der Kälte keine Fällung. 

Als weitere Pfropfung mit zwei genetisch alkaloidführenden Partnern 


wurde folgende untersucht: 
Versuch 27. H 8, Pflanze Nr.1. Atropa Belladonna — Nicotiana rustica. 


Eingetopft: 29.5. Ins Blockhaus: 29. 7. 

Gepfropft: 22.7. Ernte: 1.11. 

Tabakreis: Blätter 8g Fr.Gew. + Stengel 3,5 g Fr.Gew., ergaben lufttrocken 
=1,7 8 


Die 1,7g Trockensubstanz wurden (in Anlehnung an GSTIRNER, 8. 47) mit 1,4 g 
Ammoniak (10%) + 20 g Äther 1 Stunde lang unter häufigem Schütteln mazeriert, 
die ätherische Lösung durch Watte gegossen, mit 1 ccm Wasser durch Schütteln 
geklärt und mit 1g wasserfreiem Natriumsulfat getrocknet. Der Äther wurde 
auf dem Wasserbad verdampft, der Rückstand neu in 2 cem Äther gelöst und mit 
5cem HCl (0,25%) versetzt, kräftig geschwenkt und der Äther abdestilliert. Die 
salzsaure Lösung wurde mit 0,1 g Talk geklärt, durch ein kleines Filter gegossen, 
mit Ammoniak alkalisiert, mehrfach mit Chloroform ausgeschüttelt, dieses ab- 
destilliert, der Rückstand in 5cem Weingeist gelöst, 25 ccm Wasser zugesetzt 
und titriert. Für die Titration wurden 0,2 ccm n/100 HCl verbraucht (Methylrot 
als Indikator). Von der titrierten auf 30 cem ergänzten Flüssigkeit wurden ent- 
nommen: 

1. 0,1 ccm für die Vrrazische Reaktion auf Hyoscyamin und Atropin. Diese 
war schwach, aber deutlich positiv. 

2. 1 Tropfen für die Pupillenreaktion. Diese war nach 140 Min. schwach, aber 
deutlich; es wurde ein weiterer Tropfen gegeben, darauf verstärkte sich die Reaktion 
nach weiteren 70 Min. bedeutend, wenn auch nicht maximale Wirkung eintrat. 
Somit wurde sehr deutliche Pupillenreaktion beobachtet bei Anwendung von 6 mg 
Trockensubstanz in sehr schwach salzsaurer Lösung. 

3. Der Rest wurde mit 1 Tropfen n/100 NaOH versetzt (Indikatorumschlag 
nach gelb) und der alkalischen Wasserdampfdestillation wie üblich unterworfen. 
Das Destillat gab mit Kieselwolframsäure keinerlei Fällung. 

Damit ist die Abwesenheit von Nicotin in erfaßbarer Menge nach- 
gewiesen, wenn auch Wiederholung wegen der geringen zur Verfügung 
stehenden Blattmenge zu wünschen ist. Dagegen konnte deutlich ein 
mydriatisch wirkendes Alkaloid durch Pupillen- und VrraLische Reaktion 
nachgewiesen werden. 
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Zum Vergleich wurden ebenfalls 1,7 g Blatttrockensubstanz von un- 
gepfropfter Belladonna-Pflanze demselben Untersuchungsgang unter- 
worfen und die Reaktionen 1 und 2 in ähnlicher Stärke erhalten. 

Atropa-Unterlage. 14 Blätter zwischen 14 und 20 cm Länge (einschließlich 
Stiel) + einige kleinere, zusammen etwa 60 g Fr.Gew., lufttrocken = 5,85 g. Alkali- 
sche Wasserdampfdestillation, Fällen mit Kieselwolframsäure. In einer sehr ge- 
ringen Menge amorphen Niederschlags lagen wenige feinstrahlige Sternchen, die 
in keiner Weise mit dem Bild der Kristalle von kieselwolframsaurem Nicotin über- 
einstimmten. Nicotin darf also auch hier in der Unterlage in nennenswerter Menge 
ausgeschlossen werden. 


D. Besprechung der eigenen und der früheren Ergebnisse. 

Wenn wir nach der Umstellung des Alkaloidstoffwechsels unter dem 
Einflusse von Pfropfpartnern fragen, brauchen zunächst, für den ersten 
Schritt der Bearbeitung, nur diejenigen Änderungen im Alkaloidhaushalt 
der beteiligten Pflanzen in Betracht gezogen zu werden, die sich mergen- 
mäßig in einer ähnlichen Größenordnung wie die Alkaloidführung der 
ungepfropften Pflanze bewegen. Soweit dagegen in den durchgeführten 
Versuchen bei Aufarbeitung mittlerer Pflanzenmengen nur sehr geringe, 
in den meisten Fällen unwägbare Mengen kristallisierter Niederschläge 
auftreten, können diese nach den Ausführungen in der Einleitung (S. 189) 
bei der vorliegenden Fragestellung zunächst vernachlässigt werden. 
Unter diesen Gesichtspunkten sind vor allem entscheidend die Er- 
gebnisse der Versuche 1—8 und 17—20. Uberraschend ist die grund- 
legende Umstellung in der Alkaloidführung des Reises sowohl über 
genetisch alkaloidführender, wie über genetisch alkaloidfreier! Unter- 
lage, die geradezu nach dem Alles- oder Nichts-Prinzip erfolgt. Das 
genetisch alkaloidfreie Reis gelangt zu einer Alkaloidführung im selben 
Ausmaße wie die entsprechenden Organe der Unterlage; und das genetisch 
alkaloidführende Reis bleibt über der alkaloidfreien Unterlage praktisch 
auch alkaloidfrei. Die in den Versuchen mitunter nachgewiesenen ge- 
ringen Mengen Alkaloid im genetisch alkaloidführenden Reis über 
genetisch alkaloidfreier Unterlage können aus dem (absichtlich immer 
sehr klein gewählten) Pfropfling stammen, der ja von vornherein alkaloid- 
führend war. 

Weiter ist der Nachweis wichtig, daß im Tabakreis über Tomate 
auch andere, bei alkalischer Wasserdampfdestillation nichtflüchtige 
Alkaloide fehlen. Der Alkaloidstoffwechsel könnte durch die Pfropfung 
so umgestellt sein, daß die Nicotinbildung auf Vorstufen, etwa bei 
Pyridin- oder Pyrrolidinverbindungen stehen bliebe oder daß die Methy- 
lierung am Stickstoff unterbliebe und nichtflüchtiges Nornicotin ge- 
bildet würde. Beim Versuch, solche Alkaloide durch saure Wasser- 
dampfdestillation bzw. alkalischen Ätherauszug zu gewinnen, konnte 


1 Es wird hier nochmals auf Fußnote 1, S. 188 verwiesen. 
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nur in geringster Menge eine Kieselwolframsäure-Fällung erhalten werden, 
die für den Alkaloidhaushalt nicht ins Gewicht fällt. 

Wir gewinnen also die klare Erkenntnis, daß die Wurzel der Unter- 
lage entscheidend ist für die Alkaloidführung der ganzen gepfropften 
Pflanze, denn auch bei unterbundener (Blattlosigkeit) oder stark ge- 
hemmter Photosynthese der Unterlage werden doch dieselben Ver- 
hältnisse wie bei voller assimilatorischer Tätigkeit der Unterlage be- 
obachtet. 

Damit erhalten wir völlig neuartige Vorstellungen über die Steuerung 
der Alkaloidführung in den einzelnen Organen der Pflanze. Die früheren 
Untersucher gingen allgemein von der Annahme aus, daß die Alkaloide 
in jedem Organ aus den Blättern zugeleitet sein müßten. Sie wandten 
also ihr Augenmerk in besonderem Maße der Ableitung zu, der Stoff- 
bewegung von oben nach unten. Dagegen machen die Ergebnisse der 
neuen Versuche deutlich, daß die Wurzel in entscheidender Weise für 
die Alkaloidführung des Sprosses verantwortlich ist. Diesen Befund 
bringen zunächst unsere einfachen Pfropfungen, wie sie mit den ver- 
schiedensten Kombinationen ihrer Partner durchgeführt wurden. Er 
findet weiterhin seine Bestätigung durch die Ergebnisse, die die doppelten 
Pfropfungen mit Tabak als Zwischenreis zwischen Tomate als wurzelnder 
Unterlage und Oberreis ergaben (Versuche 15 und 16): Das Tomaten- 
oberreis über Tabak-Zwischenreis verhält sich in seiner Alkaloidführung 
völlig abweichend gegenüber dem Tomatenreis über wurzelnder Tabak- 
unterlage. Die Wurzel, nicht allgemein der basalwärts folgende Partner 
ist also für die Alkaloidführung des Reises entscheidend. Damit tritt 
uns auch am Beispiel der Alkaloidführung in deutlichster Weise die 
Korrelation gwischen Wurzel und Sproß entgegen, die in Arbeiten des 
hiesigen Institutes mehr und mehr als ein allgemeines physiologisches 
Prinzip erkannt und auf breiter Grundlage weiter untersucht wird. 

Die Befunde der früheren Autoren stimmen mit unseren eigenen mit 
geringen Ausnahmen überein, wenn wir uns auch in der Art ihrer Deutung 
noch zurückhalten und uns ihnen nicht anschließen wollen. Daß Meyer 
und ScHmipt der Lösung nicht näher kamen, lag in der ihnen selbst 
natürlich unbewußten, wenig günstigen Wahl der untersuchten Organe 
ihrer Pfropfungen begründet. Wo sie Kartoffel als Unterlage verwandten 
wie in ihren Versuchsgruppen 1 und 3, mußte nach unserer heutigen 
Kenntnis ihr Suchen nach dem Alkaloid des Reises in der Unterlage 
erfolglos bleiben, und dem zugehörigen Reis schenkten sie (mit einer 
Ausnahme) keine Beachtung, weil sie in ihm die normalen Verhältnisse 
wie in der ungepfropften Pflanze vermuteten. Sie suchten der Wanderung 
der Alkaloide näher zu kommen und übersahen deshalb wegen zu be- 
grenzter Fragestellung bei Durchführung ihrer Pfropfungen und vor allem 
ihrer Analysen, daßder Alkaloidhaushalt der Pfropfungen jenseits von Stoff- 
bewegung und Speicherung noch viel größere Überraschungen bereit hielt. 
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Auch die Erhebungen der übrigen Forscher, vor allem der fran- 
zösischen, fügen sich in den von uns nun gewonnenen Rahmen zwanglos 
ein. Bei JavıLLıErs Versuchsgruppen 3 und 4 ist der physiologische 
Nachweis durch die Pupillenprobe eben doch zu scharf, so daß auch 
eine sehr geringe Menge des ,,ortsfremden“ Alkaloids nachgewiesen und 
damit eine falsche Norm vorgetäuscht wird. Hier bewährt sich die von 
uns geübte Praxis, das physiologische Nachweisverfahren zu einem be- 
schränkt quantitativen zu machen, indem im Parallelversuch mit be- 
kannten Mengen normalen alkaloidführenden Gewebes die Pupillen- 
wirkung am gleichen Tier verfolgt wird. 

Dagegen bleibt ungeklärt, wie bei der Pfropfung Tollkirsche > 
Tomate die Blätter und Stengel des Reises im Gegensatz zu den Früchten 
alkaloidfrei gefunden werden können. Nähere analytische Angaben fehlen 
bei JAVILLIER. 

Zu den früheren Angaben über Alkaloidführung in Pfropfpartnern 
mit genetisch verschieden hohem Gehalt an gleichen Alkaloiden konnten 
zunächst keine neuen Beobachtungen gemacht werden. 

Wenn man den Ursachen der festgestellten Befunde nachgehen will, 
so halten wir beim gegenwärtigen Stand der Untersuchungen allerdings 
die Zeit noch nicht für gekommen, um klare Entscheidungen treffen 
zu können. Es sollen darum auch nur ganz kurze Andeutungen gemacht 
werden, auf welchen Wegen die beobachtete Alkaloidführung zustande 
kommen kann. 

Am nächsten liegt die Erklärung durch Wanderung, was auch den 
Vermutungen der meisten früheren Untersucher entsprechen würde. 
Die Wurzel wäre dann der ausschließliche Bildungsort der Alkaloide 
und würde der übrigen Pflanze von ihrem Alkaloidspiegel (der tat- 
sächlich, besonders in den Faserwurzeln, recht hoch liegt, vgl. Versuch 1 
und 2) abgeben. 

Es besteht aber auch die Möglichkeit, daß von der Wurzel her eine 
hormonale Steuerung des Stoffwechsels des Sprosses erfolgt oder daß 
die Wurzel entscheidende Bausteine zur Alkaloidsynthese liefert, die 
dann an jeder beliebigen anderen Stelle der Pflanze mit dort zur Verfügung 
stehenden mehr oder weniger allgegenwärtigen Stoffen erfolgen kann. 

Zu diesen Möglichkeiten wird auf Grund neuer Versuche in Kürze 
Stellung genommen werden. 


Zusammenfassung. 

1. Tomate, gepfropft auf blattlose oder beblätterte Tabakunterlage, 
führt Nicotin (90—100 mg-% in frischen Blättern). Das Nicotin wird 
durch Reaktionen auf den Pyridin- und den Pyrrolidinkern nach 
WenvscH qualitativ nachgewiesen. 

2. Tabak, gepfropft auf blattlose oder beblätterte Tomatenunterlage, 
ist nicotinfrei. Auch andere Alkaloide sind nur in Spuren nachweisbar. 
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3. Bei doppelten Pfropfungen, mit aufeinanderfolgendem Wechsel 
von genetisch nicotinführenden und -freien Partnern, wird deren Nicotin- 
führung ebenfalls von der wurzelnden Unterlage bestimmt. 

4. Die Ergebnisse 1 und 2 gelten sinngemäß auch für Pfropfungen 
zwischen Tollkirsche und Tomate, doch sind im Tollkirschenreis über 
Tomate mit der sehr empfindlichen Pupillenprobe Spuren von Toll- 
kirschenalkaloid feststellbar. 

5. Bei erstmals durchgeführten Pfropfungen zweier genetisch alkaloid- 
führender Pflanzen wird die Alkaloidführung im Reis gleichfalls durch 
die wurzelnde Unterlage bestimmt: Bei der Pfropfung (Tabak) — Stech- 
apfel enthalten Blätter und Stengel des Reises keine Stechapfel- Alkaloide 
(Pupillenprobe), wohl aber Nicotin (100—110 mg-% in frischen Blättern). 

6. Es werden die Arbeiten früherer Autoren in ihren Ergebnissen 
zusammengestellt und in Beziehung zu den eigenen besprochen. Dabei 
wird der klar erkannte Einfluß der wurzelnden Unterlage, auch bei 
deren fehlenden Photosynthese, herausgestellt. 
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UNTERSUCHUNGEN 
ÜBER DIE ABHÄNGIGKEIT DER SPALTWEITE DER STOMATA 
VON INTENSITÄT UND QUALITÄT DER STRAHLUNG. 


Von 


MARGARETE LIEBIG. 
Mit 12 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. August 1942.) 


Einleitung: 

Die Literaturangaben über den Einfluß des Lichtes verschiedener 
Qualität auf das Verhalten der Spaltöffnungen lassen erkennen, daß 
auf diesem Gebiete der Stomaphysiologie noch keine Klarheit herrscht; 
die Angaben der verschiedenen Autoren widersprechen sich stark. Auf 
die ältere Literatur soll hier nicht näher eingegangen werden, sie ist 
in der Arbeit von Parrz (1930) eingehend besprochen worden. 

In dieser im hiesigen Institut entstandenen Arbeit stellt PAETz 
an Hand seiner Versuche fest, daß bei gleichen Intensitäten Rotlicht 
maximal wirksam ist, während Blau nur 50%, Grün 2 nur 8—20% 
der Wirksamkeit des Rotlichtes erreicht. Grün 1 und Ultrarot sind 
völlig wirkungslos, führten also in der höchsten angewendeten Intensität 
keine Spaltenöffnung herbei. PAETz schließt daraus, daß die primäre 
Wirkung des Lichtes bei der Regulation der Spaltenweite die Licht- 
absorption durch das Chlorophyll der Schließzellenchloroplasten sei. 

Eine andere Folgerung glauben aber Srerp (1933) und Harms (1936) 
aus ihren Ergebnissen ziehen zu müssen. In ihren Versuchen wird in 
den Spektralbezirken von Blau, Grün, Orange die Maximalspaltweite 
von 100% erreicht, gegenüber nur 50% dieser Weite im roten Bezirk. 
Auf Grund dieser Ergebnisse muß wohl entsprechend der größeren 
Empfindlichkeit der Schließzellen gegenüber dem kurzwelligen Bezirk 
vor allem auch an Absorption durch die Karotinoide gedacht werden, 
deren Absorptionsmaximum in eben diesem Gebiet liegt. 

Auch Pyr&oscH (1936) weist dem blauen und grünen Spektralbereich 
eine größere Wirksamkeit als dem roten Bereich zu. Er nimmt auf 
Grund seiner Ergebnisse und des Nachweises von kolloidehemischen Ver- 
änderungen an lyophilen Kolloiden durch das Licht, wobei er die stärksten 
Veränderungen im Violett und Ultraviolett beobachtete, an, daß das 
Protoplasma im Licht entsprechenden Veränderungen ausgesetzt ist. 

Beim Lesen dieser drei Arbeiten muß auffallen, daß der rote Spektral- 
bezirk, ein Hauptabsorptionsgebiet des Chlorophylls, in allen Arbeiten 
der genannten Verfasser eine starke und keineswegs zu vernachlässigende 
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Wirkung ausübt. Dieses und die altbekannte Tatsache, daß die Schließ- 
zellen Chloroplasten enthalten, lassen eine Beteiligung der Liehtabsorption 
durch die Chlorophylle ebenso wie durch die Karotinoide am Zustande- 
kommen der Bewegungen vermuten. 

Zur Entscheidung der Frage inwieweit die Lichtabsorption durch die 
Chlorophylle und durch die Karotinoide am Zustandekommen der 
stomatären Bewegungen wirksam beteiligt ist, mußten neue Unter- 
suchungen angestellt werden. Zugleich mußte untersucht werden, 
worauf die verschiedenen Befunde der neueren Arbeiten beruhen, wobei 
folgendes zu beachten war: 

1. Unterschiede in den Filtern und Lichtquellen. 

2. Bestimmung der Strahlungsintensitäten. 

3. Verwendete Intensitäten. 

4. Auffallsrichtung der Strahlung. 

In bezug auf diese vier Punkte lassen die Arbeiten eine Reihe Unter- 
schiede erkennen. PAETZ benutzte zur Herstellung monochromatischer 
Spektralbezirke Farbfilter, die er nach den Angaben von v. HüBL (1921) 
und von BACHMANN (1929) sich selbst herstellte. Sıerr, Harms und 
PYRKoscH verwendeten ScHoTTsche Filter. Die Lichtquellen waren bei 
PAETZ und PyrKkosoH Osram-Nitra-Lampen, bei SIERP und Harms eine 
Kinoboxlampe. 

Verschiedene Wege wurden auch zur Bestimmung der Strahlungs- 
intensitäten betreten. SIERP und Harms maßen die Lichtenergie thermo- 
elektrisch mit einer Mikrothermosäule, PYRKOSCH mit einer von SEYBOLD 
angegebenen Selenzellenapparatur, während PAETZ sie nach Durch- 
lässigkeitsangaben für Filter nach BACHMANN errechnete. 

Der größte Unterschied in den Arbeiten von SIERP, HARMS und Pyr- 
KOSCH einerseits und PAETZ andererseits aber besteht in den verwendeten 
Intensitäten. Die einstrahlenden Intensitäten liegen in den Arbeiten 
jener Autoren zwischen 0,020 cal/qem - min und 0,191 cal/qem - min. 
Zwar gibt PAETZ keine absoluten Maße der in seinen Versuchen auf 
das Blatt einwirkenden Intensitäten an, doch lassen sie sich auf 
einfache Art errechnen aus seinen Angaben und den Werten, die BacH- 
MANN in seiner Arbeit für die Filter angibt. BacHMANN hatte alle Filter 
mit denen PAETz arbeitete, thermoelektrisch durchgemessen. 

Die Intensitätseinheit, d. h. der Faktor, mit dem die Intensitätsangaben Partz 


multipliziert werden müssen, ist 
Intensitätseinheit ern 6,58 - 105 cal/qem » min 
ens U (ii . —6 08 . a 
ntensitätseinhei 472 40,62 3,5 /q 
Dabei ist 1,8 - 10-5 cal/gem : min die Beleuchtungsstärke in 1 m Entfernung und 
nach Passage eines von PAETZ verwendeten Hüsr-Rotfilters und einer CuSO,- 
Lösung von 2% in 3 em Schichtdicke bei Verwendung einer 250 Watt-Projektions- 
lampe. Den Faktor 69,5 erhält man beim Umrechnen von 1 m auf die PAETzsche 
Entfernungseinheit (a = 12cm) (100? : 12? = 69,5). 4,72 ist der Quotient aus 
den Vergleichszahlen der 250 Watt zur 100 Watt-Lampe, die PAETZ angibt 
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(250 Watt = 308; 100 Watt = 65,3; 308: 65,3 — 4,72). 40,62 ist die relative 
Intensität im Rot, die Pagrz für die Entfernung 12cm in Tabelle 1, 8. 622 
seiner Arbeit angibt. 

Als geringste Intensität, mit der er arbeitete, gibt PAETz in seinen Versuchs- 
protokollen bei einem Versuch im Blau mit der 100 Watt-Lampe 1,62 an. Berück- 
sichtigt man nun noch die Tatsache, daß ParTz bei den Messungen der 100 Watt- 
Lampe ein Versehen unterlaufen zu sein scheint, da die relative Intensität von 65,3 
der 100 Watt-Lampe zu 308 der 250 Watt-Lampe außerordentlich gering erscheint, 
man also anderen Arbeiten zufolge die Intensitäten im Mittel des Spektralbereiches 
von 400—700 my: 11/,mal so hoch annehmen kann, so ergibt sich als geringste Licht- 
energie bei PAETZ 

1,62 - 1,5 - 6,58 - 10-5 = 1,6 - 10° cal/cm? - min. 

Die höchste Intensitätsangabe ist 305; hierbei hat Paerz mit einer 500 Watt- 

Lampe gearbeitet. Er hat dabei also eine Intensität von 
305 - 6,58 - 105 = 200 - 10-5 cal/qem - min 
angewendet. Alle seine Angaben gelten für den Spektralbereich von 400—700 my. 

Aus dieser Rechnung geht klar hervor, daB die geringsten Intensitaten, mit 
denen Harms und Srerp arbeiten (2 - 10-? cal/gem - min), immer noch 10mal 
stärker sind als die höchsten Energien, die bei Parrz zur Anwendung kamen. 
SIERP hat nur mit mehr als 100mal so großen Energien gearbeitet. 

Weiter verdient die Versuchsapparatur Beachtung. Bei Sımrp sind 
leider die Angaben über die Versuchsapparatur nicht sehr ausführlich; 
jedoch muß nach den kurzen Angaben angenommen werden, daß das 
Licht nicht senkrecht, sondern unter einem Winkel von 45° auf die 
Stomata führende Unterseite des Blattes auftraf. Das gleiche gilt für 
die Untersuchungen Harms’, der die Apparatur Srerps für einen Teil 
seiner Arbeit übernahm. 

Noch vorsichtiger sind aus diesem Grunde PyrKoscHs Ergebnisse 
aufzunehmen. In seinen Versuchen wurden bei der von ihm benutzten 
Apparatur [Beschreibung in der Arbeit von Brewic (1933)] die Blätter 
offenbar von der Oberseite belichtet. In diesem Falle ist es ganz unklar, 
welches und wieviel Licht überhaupt noch zu den Schließzellen gelangte 
und eine Wirkung ausüben konnte, da es vorher beim Durchgang durch 
das Blatt noch einmal gefiltert wurde. 

Es galt demnach, zunächst das Verhalten der Spalten bei verschiedener 
Qualität und Intensität der auf das Blatt auffallenden Strahlung zu 
untersuchen. Aus den Ergebnissen mußte versucht werden nach Absorp- 
tionsberechnungen festzustellen, ob zwischen den Bewegungen der Spalt- 
öffnungen und der Energie- bzw. Quantenabsorption durch die verschie- 
denen Blattfarbstoffe eine Beziehung besteht und welcher Art sie ist. 

SCARTH (1932) hat zwar schon gezeigt, daß Licht, das durch eine 
Rohchlorophyll-Lésung filtriert wird, wie Dunkelheit auf die Spaltöff- 
nungen wirkt. Doch läßt sich hieraus noch nicht entscheiden, ob 
sämtliche Plastidenfarbstoffe oder vielleicht nur die Chlorophylle als 
Strahlungsabsorbentien bei der Spaltenöffnung mitwirken. Die Beant- 
wortung dieser Frage ist von grundsätzlicher Bedeutung für die mög- 
lichen Wirkungen, die der Strahlenabsorption folgen und schließlich 
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zur Spaltenöffnung führen. An Hand der gewonnenen Ergebnisse soll 
daher zum Schluß noch erörtert werden, inwieweit sie mit bisher auf- 
gestellten Theorien über das Zustandekommen der Spaltenöffnung bei 
Belichtung übereinstimmen oder nicht. 


Material und Technik. 


Versuchspflanzen. 

Als Versuchsmaterial kam in der Hauptsache Tradescantia viridis 
zur Anwendung, daneben Helianthus annuus und Phaseolus multiflorus. 
Sämtliche Tradescantiapflanzen, mit denen im Verlauf der Arbeit Ver- 
suche gemacht wurden, waren als Stecklinge von ein und derselben 
Pflanze gezogen, so daß also jederzeit einheitliches Material zur Verfügung 
stand. Gezogen wurden sie in einem temperierten Haus der Gewächs- 
häuser des botanischen Gartens und wurden zu jedem Versuch von dort 
in das Versuchszimmer gebracht. Damit war die einheitliche Vor- 
behandlung aller Pflanzen vor jedem Versuch gewährleistet. 


Die Pflanzen von Helianthus annuus waren im Pflanzenhof zwischen 
den Gewächshäusern in Töpfen bis zu einer Höhe von etwa 75 em heran- 
gezogen worden. Bei dieser Größe hatten sie voll ausgebildete Blätter 
mit gut funktionierendem Spaltöffnungsapparat und konnten zu Ver- 
suchen gebraucht werden. 

Phaseolus multiflorus wurde ebenfalls in Töpfen gezogen, und zwar 
in einem dem Institut angebauten kleinen Gewächshaus, dem sog. 
„Südgewächshaus‘“. 


Versuchsraum und Versuchsanordnung. 


Als Versuchsraum diente das große Dunkelzimmer des Leipziger Institutes; 
es liegt in der Südwestecke des Gebäudes im Erdgeschoß. In den Wintermonaten 
wird es durch eine Warmwasserheizung mit Temperaturregulierung (Gasofenheizung) 
geheizt. Doch war die Temperatur nicht immer konstant zu halten. Das Zimmer 
hat eine Außenwand, und nach Süden schließt sich das im Winter ungeheizte 
Gewächshaus an, so daß also zwei Wandseiten des Zimmers gegen die Außen- 
temperatur ungeschützt sind. Außerdem machte sich der im Kriege oft sehr stark 
schwankende Gasdruck bemerkbar. Da während eines Versuches aber immer auf 
möglichste Temperaturkonstanz geachtet werden mußte, soll an dieser Stelle nicht 
unerwähnt bleiben, daß viele Versuche aus diesen Gründen wiederholt werden 
mußten, was mitunter recht zeitraubend war. Die Versuche wurden im hinteren 
Teile des Raumes ausgeführt, der von dem übrigen Zimmer durch einen dicken 
schwarzen Tuchvorhang völlig lichtdicht abgetrennt war. In diesem Teil des 
Zimmers war ein Ventilator eingebaut, so daß die verbrauchte Luft jederzeit 
erneuert werden konnte. 

Die Pflanze stand während der Versuche in einem Glaskasten, 
80 x 95 x 80 cm groß, dessen Boden aus einer Holzplatte bestand. An 
der Schmalseite war in der Höhe von 35cm ein 12x12cm großes 
Fensterchen eingelassen, in das die Rahmen mit den Filtern und die 


Planta Bd. 33. 14 
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Küvetten gestellt wurden. Nach vorn hatte der Kasten eine große 
Tür, die dicht geschlossen werden konnte und ein müheloses Auswechseln 
der Pflanzen und Versuchseinrichtungen ermöglichte. Der Kasten war 
nach drei Seiten mit dickem schwarzen Vorhangstoff verhängt. Die 
vierte Seite, in der sich das Fensterchen befand, war mit einer zweifachen 
Lage schwarzen Verdunkelungspapiers lichtdicht verklebt. Darüber war 
noch eine Schicht weißes Papier geklebt, um einer Erwärmung während 
der Belichtung innerhalb des Kastens vorzubeugen. 


Wie bereits PAETZ erwähnt, ist es sehr wichtig, daß während eines Versuches 
die relative Luftfeuchtigkeit konstant gehalten wird. Zu diesem Zwecke wurden 
am Vorabend des Versuches drei 15x30 cm große Stücke Fließpapier mit Wasser 
getränkt und an die Glaswände in den Kasten gehängt. Am nächsten Morgen, zu 
Beginn des Versuches, kam noch ein viertes gleich großes Blatt dazu. Wenn nötig, 
konnten sie während eines Versuches auch noch mit einer Spritzflasche frisch an- 
gefeuchtet werden, doch war das sehr selten nötig. Auf diese Art und Weise 
herrschte in dem Versuchsraum ständig eine relative Feuchtigkeit von 74—77%. 
Zu Beginn und Ende jedes Versuches wurde die relative Luftfeuchtigkeit mit einem 
LAMPRECHTSse! Aspirat ‚meter gemessen. Zur ständigen Kontrolle 
während des Versuches hing i in dem Kasten ein Lamprecutsches Haarhygrometer, 
das mehrmals mit Hilfe des Aspirationspsychrometers justiert wurde. So waren 
etwaige Schwankungen jederzeit zu erkennen. Daneben hing auch noch ein 
Thermometer mit 1/, Gradeinteilung neben der Pflanze zur ständigen Kontrolle 
der Temperatur. Der Kasten stand an einem Ende eines langen Tisches. Davor, 
vor dem Fenster, stand eine optische Bank mit dem Lampenhalter. 








Versuchsmethoden. 

Bei den Versuchen gelangten zwei Methoden zur Anwendung: 1. Die 
Porometermethode und 2. die Methode der direkten mikroskopischen 
Messung mit einem Zeiß-Mikroskop LWdE mit monokularem, bild- 
aufrichtendem Tubus und Epikondentor W mit Epiobjektiv 16 und 
passendem Hohlspiegel. 

Bei der Porometermethode wurde stets mit Osram-Nitra-Projektions- 
lampen — 100, 250 und 500 Watt — belichtet. Diese Lampen eignen 
sich besonders gut zu physiologischen Versuchen, weil ihr Leuchtkörper 
flächig angeordnet ist (etwa 1 qem). Man kann also die Entfernung 
des Objektes von der Lichtquelle stets sehr genau bestimmen. Der 
Lichtstrom des hiesigen Instituts hat 220 Volt Spannung, ist aber im 
Laufe des Tages starken Schwankungen ausgesetzt. Für meine Versuche 
benutzte ich deshalb den Strom von der Akkumulatoranlage des In- 
stitutes mit 112 Volt Spannung, der völlig gleichmäßig war. 

Ich benutzte bei der Porometermethode das von Darwın und PERTZ 
(1911) konstruierte Porometer in der Abänderung, die PAETZ in seiner 
Arbeit beschreibt. 

Bei jedem Versuch wurden je drei Blättern die Glöckchen mit Tafel- 
leim an der Unterseite angeleimt. Die Gummischläuche der drei Glöck- 
chen führten durch ein Loch im Boden des Versuchskastens nach außen, 
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zwei von ihnen zu einem Dreiwegehahn, der dritte zu einem einfachen 
Hahn und davon zu einem T-Stück, das wiederum mit einem Manometer 
in Verbindung stand. 

Bei dieser Anordnung liefen also jedesmal drei Versuche neben- 
einander. Man kann wohl annehmen, daß, wenn die Bewegungen der 
Stomata dreier Blätter in einem Versuch völlig gleichsinnig verliefen, 
an dem Ergebnis dieses Versuches nicht zu zweifeln ist. Oft traten während 
eines Versuches auch irgendwelche Zufälligkeiten auf. Sei es, daß das 
Blatt sich trotz der Feder, die es an das Glöckchen preßte, von dessen 
Rand löste, oder daß es beim Anbringen der Glöckchen an der Pflanze 
trotz aller Vorsicht leicht angeknickt war, oder sei es, daß der Leim 
zu dünnflüssig war und ein Blatt infiltriert hatte. Immer aber konnte 
noch mit zwei Glöckchen weiter gearbeitet werden und der Versuch 
brauchte nicht abgebrochen zu werden. 

Die Porometerzeiten, d.h. das Absinken des Wassermeniskus in einer 
bestimmten Strecke des Manometerrohrs, wurden mit einer Stoppuhr 
festgestellt. 

Ein eigenartiges Verhalten zeigten alle Pflanzen gleich nach dem 
Aufkitten der Porometerglöckchen. Wohl infolge des warmen Leimes 
schlossen sich nämlich zunächst sämtliche Spalten, um sich dann trotz 
Belichtung nur sehr langsam wieder zu öffnen. Das dauerte meist 3 bis 
4 Stunden. Die Pflanze wurde deshalb schon am Vorabend des Ver- 
suchstages aus dem Gewächshaus geholt und völlig versuchsfertig in dem 
Kasten aufgebaut. Über Nacht wurden die Blätter mit dem Porometer- 
glöckchen von einer kleinen 15 Watt-(220 Volt)-Tischlampe aus 1 m 
Entfernung vorbelichtet. Als Filter waren Bg 9 (6 mm), 1 cm und 
2cm Wasser vorgeschaltet. So waren am Morgen, zu Beginn des Ver- 
suches die Stomata der Blätter schon leicht geöffnet und reagierten sehr 
rasch und gut auf jede Farb- und Intensitätsänderung des Lichtes. 

Bei der zweiten Methode, der der direkten Bestimmung der Spalt- 
weite unter dem Mikroskop, wurden die Pflanzen zunächst genau so 
behandelt, wie bei der Porometermethode beschrieben. Auch die Glöck- 
chen wurden aufgekittet. Es lag mir daran, die Pflanzen vollkommen 
gleichmäßig zu behandeln, zumal die direkte Beobachtung eine Kon- 
trolle und Bestätigung der Ergebnisse der Porometermethode sein sollte. 
Nach jeder Belichtung wurde die Pflanze so schnell wie möglich aus dem 
Kasten genommen, das Glöckchen vom Blatt getrennt und unter dem 
Mikroskop mit einem Okular-Schraubenmikrometer mit RAMSDENschen 
Okular, Vergrößerung 10x von Zeiß, die Weite von je 10 Spalten 
gemessen. Um die großen Unterschiede der relativen Luftfeuchtigkeit 
in der Umgebung des Blattes zwischen Versuchskasten und Zimmer 
auszugleichen, wurden die Messungen unter dem Mikroskop in einer 
hierfür konstruierten feuchten Kammer ausgeführt (Abb. 1). Das Blatt 
blieb an der Pflanze und wurde mit der Unterseite nach oben zwischen 
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zwei Metallplättchen eingespannt. Das obere hatte eine kreisförmige 
Öffnung zur Beobachtung. Um diese Beobachtungsöffnung lief eine 
Rille, in der Watte war, die vor der Messung stark angefeuchtet wurde. 
Den Außenrand dieser Rille und den Hohlspiegelansatz des Mikroskops 
verband ein eng anschließendes Stück eines Gummischlauches. So 
konnten auch diese Messungen bei hoher relativer Luftfeuchtigkeit aus- 
geführt werden. Alles das mußte 
dl sehr schnell vor sich gehen; es 
dauerte etwa 3—4 Min. In dieser 
kurzen Zeit wurde eine Verände- 
rung der Spaltweite nicht beob- 
achtet. 
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der Filter wird später noch berichtet. Die Filterkombinationen waren: 


Rot 1 Rg1(2mm) + Bg 9 (6 mm) 

Rot 2 Rg 2 (2mm)+ Bg 9 (6 mm) 

Grin 1 Bg 7 (1 mm) + Bg 7 (1 mm) + Gg 11 (2 mm) 

Grin 2 Bg 2 (1 mm) + Gg 11 (2 mm) + Vg 9 (2mm) 

Blau 1 Bg 7 (1 mm) + Gg 3 (2 mm) + Bg 12 (2 mm) 

Blau 2 Bg 7 (1 mm) + Gg 2 (2 mm) + Bg 9 (3 mm) + Bg 3 (2 mm). 

Zu jedem Filtersatz kam eine 3 em starke Wasserschicht. Im Verlaufe der 
Versuche wurde dann aber beobachtet, daß die Filter einen großen Teil des ab- 
sorbierten Lichtes als Wärme wieder ausstrahlten. Es wurde deshalb nach dieser 
Feststellung folgende Einrichtung getroffen: 

Vor den Filtersatz kam eine Küvette mit 2cm Schichtdicke, hinter ihn eine 
zweite mit 1 em Schichtdicke. Diese zweite Wasserschicht absorbierte die letzte 
Ultrarotstrahlung über 1400 mu. Die Einrichtung war also folgende: Lampe — 
2cm H,0 — Filtersatz > 1 cm H,O — Blatt. 

Bei Verwendung hoher Intensitäten erwärmte sich das Wasser in der der Lampe 
am nächsten stehenden Küvette sehr stark und rasch. Sie wurde deshalb alle 10 Min. 
mit einer frischen ausgewechselt. Wurde der Abstand zwischen Lampe und Küvette 
aber kleiner als 50 cm, so wurden die Küvetten alle 5 Min. ausgewechselt. Von der 
Verwendung von fließendem Wasser wurde abgesehen, weil sich Luftblasen an 
den Glaswänden festsetzen konnten. 


Intensitätsmessung. 

Besonders wichtig war es, die Lichtenergie, die auf das Blatt auftraf, genau 

zu kennen. Mit einer Normalthermosäule nach Mott und BURGER und einem 

Morschen Galvanometer mit hoher Spannungsempfindlichkeit (Entfernung vom 

Spiegel zur Skala 3 m) wurde die von den Lampen ausgestrahlte und die Filter- 
kombinationen passierende Energie gemessen. 

Die Messungen fanden im Galvanometerzimmer, einem vollkommen dunklen 

Kellerraum des Institutes, statt. An der einen Schmalseite des Raumes stand auf 

einem Tisch die Lampe in einem Lampengehäuse, das nach vorn eine 16x 16 cm 
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große Öffnung hatte, in die bei den Messungen die Küvetten und der Rahmen 
mit den Filtergläsern gestellt wurden. Davor war auf einer optischen Bank die 
Thermosäule montiert. Die Leitung (Aluminiumdraht) zog sich von der Thermo- 
säule zunächst zu einem Widerstand in Nebenschaltung, bei dem die Stärke des 
dem Galvanometer zugeleiteten Thermostromes auf etwa 1/,,, */199, */1000 und 1/,0000 
herabgemindert werden konnte, und von da zu dem Galvanometer, das am anderen 
Ende des Raumes auf einem erschütterungsfreien Tisch stand. Der Ausschlag 
des Galvanometers wurde nach der Lichtzeigermethode auf einer durchsichtigen 
Skala mit Millimetereinteilung abgelesen. Nach der genauen Zentrierung von 
Thermosäule und Lampe und der Bestimmung der Entfernung zwischen den Glüh- 
fäden der Birne und dem Thermoelement konnten die Messungen vorgenommen 
werden. Es zeigte sich aber nach einigen Messungen, daß das Galvanometer auch 
nach Löschen der Lampe noch einen Ausschlag gab. Dieser Dunkelwert, der selbst- 
verständlich auch bei brennender Lampe vorhanden ist, muß von dem Hellwert 
abgezogen werden, da lediglich die von der Glühfläche der Lampe ausgesandte 
Strahlung gemessen werden sollte. Wurden mehrere Messungen hintereinander 
ausgeführt, so stieg der Dunkelwert bis zum Ende derselben. Offenbar handelt 
es sich bei der nach Löschen der Lampe noch verbleibenden Strahlung um ultra- 
rote Strahlen, die vor allem vom Lampengehäuse ausgehen. Es zeigte sich nämlich 
nach den ersten Messungen, daß bei mehreren Intensitätsbestimmungen der gleichen 
Filter in verschiedenen Entfernungen zwischen Glühfläche und Thermosäule die 
Ausschläge des Galvanometers nicht dem Gesetz der Intensitätsabnahme des 
Lichtes im Quadrat der Entfernung entsprachen. Tabelle 1 zeigt diese Feststellung, 
die erkennen läßt, daß bei 

Umrechnung auf 100 cm Ent- Tabelle 1. 














fernung die Intensität mit rn Er 
wechselndem Abstand zwi- a Pom IR schlag umgerechnet 
schen Lampe und Thermo- en ; 
element zunimmt. Da bei 

der Normalthermosäule durch 31,45 28,8 za 
mehrere nach der Lichtquelle 2 fa = - 

zu weiter werdende Blenden, 737 5.9 39 

die in einem kegelförmigen A : 

Raum vor der Thermosäule Grün 1, 250Watt-Lampe, Messung ohne Blende. 


ausgesandte Strahlung ge- 

messen wird, wird mit Zunahme der Entfernung immer mehr von der erwärmten 
Umgebung der Lichtquelle in diesen Raum gelangen. Als Sekundärstrahler kommt 
vor allem das geschwärzte Lampengehäuse in Frage, das übrigens bei den Versuchen 
nicht verwendet wurde. Um diese Nebenwirkungen und Fehlerquellen auszuschalten, 
wurde in 10cm Abstand von 

der Birne zwischen Lampe Tabelle 2. 














und Thermosäule eine Blende 
’ ¥ 3 te u 

die wenig größer als die  Entfernung | Gmeter | schlag umgerechnet 
Glühfläche der Birne war, auf = ausschlag auf 100 em 
der optischen Bank ange- 
bracht. Nachdem diese Blende 33 23,5 2,56 
angebracht war, zeigte es sich, 45 12,73 2,58 
daß der Dunkelwert in den ns He 
meisten Fällen null, nie aber 6, , Py 

ri 90,8 3,1 2,56 
größer als 1 mm Ausschlag 
war, und von Beginn bis Ende Grün 1, 250 Watt-Lampe, Messung mit Blende. 


der Messung meist konstant 
blieb. Ebenso entsprachen die Galvanometerausschläge jetzt dem erwähnten 
physikalischen Gesetz, wie Tabelle 2 zeigt. 
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Die Messung einer Filterkombination ging folgendermaßen vor sich: Nach 
Einschalten der Lampe, Öffnen der Thermosäule und Ablesen des Ausschlags, 
nachdem er konstant geworden war. Dann Schließen der Thermosäule, Ausschalten 
der Lampe und wieder Öffnen der Thermosäule zur Bestimmung des Dunkelwertes. 
Diese Messungen wurden 5—10mal wiederholt und aus den Ergebnissen der Mittel- 
wert genommen. Zur Erläuterung seien zwei Meßprotokolle angeführt (Tabelle 3). 


Tabelle 3. 
250 Watt-Lampe, Grün 2, 100 WattLampe, Rot 2, 
Entfernung 33 cm: Entfernung 34,4 cm: 
551—632—550 .... 18,5 546,5—557—546,5. . . . 10,5 
1 0 
548,5—530—548 . . . . 18,25 546,5—557—546,5. . . . 10,5 
1 0 
547—528,5—547 . . . . 18,5 546,5—557—546,5. . . . 10,5 
1 0 
546—528—546 . . . . . 18 547—557,5—547 . . . . 10,5 
1 0 
545,5—527—545,5. . . . 18,5 547—557,5—547 . . . . 10,5 
1 . rare ET 
545527545... 18 Eee 
1 
Mittelwert: 18,3 
Dunkelwert: — 1,0 
17,3 


Auf die gleiche Art wurden auch die 100 und 250 Watt-Lampe ohne Filter und 
Wasser gemessen. Bei diesen Messungen ist jedoch zu beachten, daß der Thermo- 
strom zu stark war, um den Galvanometerausschlag bei Kurzschluß des Galvano- 
meterwiderstandes zu messen. Sie wurde bei !/,,-Schaltung vorgenommen. Der 
Umrechnungsfaktor von 1/,, zur !/,-Schaltung war 7. 

Zur Umrechnung der erhaltenen Galvanometerausschläge auf das absolute 
Maß wurden noch Messungen mit der Normallampe nach den Angaben GERLACHs 
(1913 und 1920) ausgeführt. Bei einer Entfernung von 59 cm zwischen Flamme und 
Thermoelement gab das Galvanometer 79,5 mm Ausschlag. Nach Umrechnung 
auf 100 cm ergibt das 27,7 mm. Nach GERLACH emittiert die Hefnerlampe auf 
1 gem in 1m Entfernung 2,25 - 10-5 cal/sec. Einem Ausschlag von 1 mm ent- 
sprechen bei unserer Apparatur ohne Nebenschluß demnach 4,88 - 10-3 cal/qem - min. 
Die Tabelle 4 bringt die Zusa stellung aller Messungen und die Umrechnungen 
auf die absolute Energie. 

Zum Schluß sei noch kurz auf die Meßgenauigkeit eingegangen. Der Licht- 
streifen auf der Skala war etwa 1,5 mm breit und seine Ränder waren leider nicht 
völlig scharf zu bekommen. Bei der Ablesung wurde auf den linken Rand ein- 
gestellt. Der Ablesefehler der Einzelmessung betrug etwa 0,5 mm, wurde aber 
durch die Serienmessung etwas verringert. Ins Gewicht kann dieser Fehler vor- 
nehmlich bei den Messungen des die Blaufilter passierenden Lichtes fallen, bei 
denen die Ausschläge sehr klein waren; in den anderen Fällen waren sie stets so 
groß, daß er nicht erheblich war. 

Die erhaltenen Werte über die Ausstrahlung der Osramlampen entsprechen 
den zu erwartenden, wie folgende Berechnung zeigt: 
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Tabelle 4. 
> Entfernung |Galvanometer. Galvanometeraus- J 
Pater schlag bei 100 
ong — eng cal/qem - min 
Hefnerlampe. 
ka de) ONE ET Fe 27,7 | 135 -10+ 


250 Watt-Lampe. 























Rot 1 33 50,99 5,55 27,1 -10 
Rot 2 33 33,4 3,64 178 -10* 
Grün 1 33 23,5 2,56 12,93 - 10-5 
Grün 2 33 17,3 1,885 9,2 10-5 
Blau 1 33 8,55 0,932 4,55 - 10-5 
Blau 2 33 5,0 0,545 2,66 - 10-5 
100 Watt-Lampe 
Rot 1 34,2 16,12 1,885 9,2 -10-5 
Rot 2 34,2 10,5 1,23 6,0 -10-5 
Grün 1 34,2 7,0 0,818 4,0 10-5 
Griin 2 34,2 5,1 0,596 2,91 - 10-5 
Blau 1 34,2 2,5 0,292 1,425 - 10-5 
Blau 2 34,2 1,26 0,1473 0,72 - 10-5 
Gal ter.| Oly ter! Ungerechnet 
Lampe en “ansschlag : bei 100 em ee 100 cm J 
“ 1/10 ’ cal/qem - min 
100 Watt 62,6 81,35 31,9 224 1100 - 10-5 
250 Watt 61,7 237 90,5 634 3100 - 10-5 














Einer 100 Watt-Lampe werden in der Minute 0,2389 - 6000 = 1433,4 cal zu- 
geführt (1 Watt-Sek. — 0,2389 cal). Die 100 Watt-Projektionslampe strahlt senk- 
recht zur Glühfadenfläche auf 1 gem in 1m Entfernung 1,1 - 10-* cal/min aus. 
Auf die Fläche einer Kugel mit 1 m Radius umgerechnet würde das einer Gesamt- 
ausstrahlung von 

1,1 - 10-2 - 40000 - x = 1385 cal/min. 
entsprechen. 

Von der zugeführten Energie soll nach MüLLER-PouILLET bei den gasgefüllten 
Wolfram-Drahtlampen durch Konvektion, Wärmeableitung und Reflexion an der 
Glashülle etwa 20% verloren gehen. Danach wäre eine Gesamtausstrahlung von 
etwa 1433,4 - 0,8 = 1146,72 cal/min zu erwarten. Der um etwa 21% höhere, 
nach den Messungen berechnete Wert ist erklärlich, da die Ausstrahlung senkrecht 
zur Leuchtfläche erfahrungsgemäß höher ist als der Mittelwert der Strahlung nach 
allen Seiten. Die Umrechnung von der auf 1 qem ausgestrahlten Energie durch 
Multiplikation mit der Fläche einer Kugel vom 2m Durchmesser muß also zu 
einem zu hohen Wert der Gesamtstrahlung führen. 


Auf Grund der für 1 m Entfernung ermittelten Werte wurde bei den Versuchen 
die auf das Blatt auffallende Strahlung aus der Entfernung zwischen Blatt und 
Lichtquelle berechnet. 
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Abhängigkeit der Spaltweite 
von der Intensität der auf das Blatt auffallenden Strahlung 


(Reihenversuche). 

Wir beginnen mit einer Darstellung der sog. ,,Reihenversuche“. 

Erst in den letzten Jahren ist darauf geachtet worden, daß genau 
definierte Lichtintensitäten bei Stomauntersuchungen zur Anwendung 
kamen, obwohl man schon aus den Arbeiten von LEITGEB (1888), DARWIN 
und Perrz (1911), Srem (1913) und LiNSBAUER (1917) entnehmen 
konnte, daß die Schließzellen nicht nur auf die Lichtqualität, sondern 
ebenso auf die Lichtintensität ansprechen. Eingehender wurde diese 
Frage erst von STÂLFELT (1927) behandelt, doch ist aus seiner Arbeit 
nicht klar zu ersehen, mit welchen Lichtintensitäten er seine Objekte 
beleuchtete, da er sie in ,,Prozenten der maximalen Bestrahlung bei klarem 
Himmel an einem Julitage um 12 Uhr“ angibt; immerhin kann man an- 
nehmen, daß der Maximalwert der Intensität etwa 1 cal/qem - min betrug. 
Genauere Angaben findet man erst bei Partz, der die Intensitäten nach 
der Methode von BACHMANN berechnete, während Srerp, Harms und Pyr- 
KOSCH die Lichtstärken in jedem einzelnen Fall thermoelektrisch maßen. 

Bei den nachfolgenden Versuchen wurde mit einer Filterkombination 
und genau bekannter Entfernung von der Lampe in der im vorigen 
Abschnitt beschriebenen Art beleuchtet und die Fallzeit bestimmt. 
Dann wurde die Intensität durch Verringern oder Vergrößern des Ab- 
standes zwischen Lampe und Blatt weiter vergrößert bzw. so weit ver- 
ringert, bis keine Wirkung durch Intensitätsänderung mehr festgestellt 
werden konnte, d. h. die Porometerzeit etwa die gleiche war wie die bei 
völliger Verdunkelung. Bei allen Versuchen wurde mit dem Wechsel 
der Lichtintensität so lange gewartet. bis die Porometerzeiten konstant 
waren, d.h. bis 3mal hintereinander bei einer Ablesung alle 15 Min. 
die Fallzeit die gleiche war. Vorversuche hatten gezeigt, daß diese Werte, 
waren sie einmal konstant, 6 Stunden und länger auch konstant blieben. 

An dieser Stelle möchte ich auch noch erwähnen, daß die Porometerzeiten der 
einzelnen Blätter nie ganz übereinstimmten, manchmal sogar erheblich auseinander 
lagen. Das liegt wohl zu kleinem Teil an dem unterschiedlichen Verhalten der 
Blätter selbst, obwohl darauf geachtet wurde, immer möglichst gleichartige Blätter 
zu einem Versuch zu nehmen. Es wurden nur vollkommen gesund aussehende, 
unverletzte Blätter genommen und zwar immer das, von der Spitze des Zweiges 
ausgehend, erste oder zweite voll ausgewachsene Blatt. Zum anderen aber wurde 
der Leimring, durch den die Glöckchen auf das Blatt gekittet wurden, obwohl 
ich immer die gleichen Glöckchen benutzte, nicht immer gleich breit. Auch daraus 
erklärt sich die unterschiedliche Fallzeit, da bei einem breiteren Ring der Weg, 
den die Luft von den außerhalb des Glöckchens liegenden Spalten bis zu den unter 
ihm liegenden zu strömen hatte, länger wurde, außerdem aber das Areal der unter 
dem Glöckchen liegenden belichteten Blattfläche und damit auch die Anzahl der 
Spalten sich verringerten. Aus dem gleichen Grunde war auch der Dunkelwert 
verschieden hoch. — Um nun die Ergebnisse auch untereinander vergleichen zu 
können, wurde aus den drei Parallelversuchen ein Mittelwert gebildet. Der Dunkel- 
wert wurde gleich 100 gesetzt und die übrigen Porometerzeiten darauf bezogen. 
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Die Versuche selbst sind in den folgenden Tabellen und Kurven 
dargestellt. Dabei sind die in den Tabellen unter I und IT getrennt 
aufgeführten Versuche auch jeweils an verschiedenen Pflanzen und Tagen 
angestellt worden. Unter I sind die Versuche aufgeführt, in denen mit 
der 250 Watt-Lampe belichtet und im Verlaufe der Belichtung die In- 
tensität gesteigert wurde. Die unter II stehenden Versuche sind mit 
Ausnahme der im Blaulicht, die auch mit der 250 Watt-Lampe angestellt 
wurden, mit 100 Watt belichtet. 

Die Tabelle 5 gibt den Versuch im Rotlicht wieder. Bei einer In- 
tensität von 4,43 - 10”? cal/qem- min war die Porometerzeit 30,4 Sek. 
Beim Steigern der Intensität bis auf 26,6- 10-2 cal/qem : min fällt die 
Porometerzeit, die Spalten öffnen sich also. 
































Tabelle 5. 
J — Mittel Bez. 
cal/gem - min 1 2 3 auf D.W. 
4,43 -10-5 57,8 56,0 51,4 55,1 30,4 
8,865 - 10-5 39,6 34,6 36,0 36,7 20,3 
17,73 - 10-5 28,0 26,0 29,8 27,9 15,4 
I 26,6 -10-5 22,6 21,4 28,8 24,0 13,3 
35,4 +10 26,4 20,2 27,4 24,7 13,7 
44,3 +10 35,2 31,2 29,2 31,9 17,6 
53,2 -10-5 43,2 40,0 36,6 39,9 22,0 
59,5 -10-* 44,0 48,8 44,0 45,6 25,2 
14,88 - 10-% 51,2 58,4 53,2 54,3 29,8 
7,44 - 10% 67,8 65,2 64,6 65,9 36,4 
II 5,95 - 10% 86,0 83,5 85,0 84,8 46,8 
4,96 - 10 120,4 119,2 117,8 119,1 65,8 
3,97 - 10 178,6 182,8 179,0 180,1 99,5 
Dunkelwert 180,0 184,0 179,0 181,0 100 


Bei 35,4 cal/qem - min fangen die Spalten an, sich wieder leicht zu 
schließen. Allerdings wird dieser Verschluß erst nur bei Glöckchen Nr. 1 
beobachtet. Bei Nr.2 und 3 erfolgt noch weiteres Öffnen, dem dann 
aber bei einer Intensität von 44,3 - 10-5 cal/gem : min ebenfalls starkes 
Schließen folgt. — Bei II begann die Belichtung mit J = 59,5 - 10% cal/ 
gem + min, und dann wurde die Entfernung der Lichtquelle vom Objekt 
so weit vergrößert, bis bei einer Intensität von 3,97 - 10-$ cal/qem - min 
der Dunkelwert praktisch erreicht ist. 


In Tabelle 6 ist der gleiche Versuch im Grünlicht dargestellt. An- 
gefangen wurde mit 2,295 - 10-5 cal/qem - min. Die Spalten öffnen sich 
bei zunehmender Intensität, bis bei J = 36,7 - 10-5 cal/qem - min das 
Maximum erreicht ist, das auch bei weiterer Steigerung beibehalten 
wird. Bei II begann die Belichtung mit J = 22,8 - 10° cal/qem : min. 
Bei 4,8 - 10-% cal/gem - min ist der Dunkelwert bereits erreicht. 
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7 Tabelle 6. 
J Falizeit Mittel Bez. 
cal/qem - min 1 2 3 suf D.W. 
2,295 - 10-5 51,0 40,8 57,6 49,8 24,2 
9,18 - 10-5 42,6 31,8 45,2 39,9 19,4 
18,4 +10 34,6 27,2 37,8 33,2 16,2 
I 27,55 - 10 29,4 18,2 32,0 26,7 12,9 
32,1 -10-5 25,4 16,2 28,2 23.4 11,3 
36,7 -10-5 25,6 16,4 26,2 22,7 11,1 
45,9  - 10-5 25,2 16,2 26,0 22,5 11,0 
146,8 - 10-5 25,4 16,6 25,8 22,6 11,0 
28,8 -10-* 62,6 71,6 63,2 65,8 32,0 
144 -10-$ 114,8 105,6 102,4 107,6 52,4 
II 7,2 -10-¢ 197,4 178,8 181,0 185,7 90,4 
4,8 -10-6 ‘ 210,6 199,8 205,2 100 
3,6 -10-* 205,4 210,6 200,0 205,3 100 
Dunkelwert 206,0 210,2 200,0 205,4 100 


Der entsprechende Versuch im Blau ist in Tabelle 7 wiedergegeben. 
Nach dem Öffnen der Stomata mit ansteigender Intensität wird auch 
hier von J = 37,2 - 10-5 cal/gem - min ein Schließen der Spalten beob- 
achtet. Bei II fällt auf, daß selbst bei der sehr geringen Intensität von 
2,22 - 10° cal/qem - min der Dunkelwert noch nicht ganz erreicht ist. 











































Tabelle 7. 
J nace ne Mittel Bez. 
cal/qem - min 1 2 3 auf D.W. 

2,66 - 10-5 40,6 37,4 44,2 40,7 22,9 
5,32 - 10-5 38,4 35,0 40,4 37,9 21,3 
10,64 - 10-5 33,2 29,6 35,8 32,9 18,5 
15,96 - 10-5 27,0 24,2 29,6 26,9 15,1 
21,28 - 10-5 22,6 19,6 23,4 21,9 12,3 
I 26,6 - 10-5 19,2 16,6 20,0 18,6 10,5 
31,9 - 10-5 17,4 14,2 10,2 13,9 7,8 
37,2 - 105 17,6 14,0 18,8 16,6 9,4 
42,6 - 10-5 19,2 14,2 21,4 18,3 10.3 
«47,9 - 10-5 22,2 16,6 27,2 22,0 12,4 
53,2 .10-5 24,6 18,4 30,4 24,5 13,8 
26,6 - 10% 38,4 32,6 31,0 34,0 19,1 
13,3 - 10% 42,2 33,8 32,2 36,1 20,3 
6,65 - 10-6 51,8 34,8 33,0 39,9 22,4 
4,44 - 10% 76,4 36,2 55,4 56,0 31,4 
II 3,34 - 10-6 101,2 63,4 80,0 81,5 45,8 
2,96 - 10-* 107,0 87,8 92,4 95,7 53,8 
2,66 - 10% 114,8 109,2 103,4 109,1 61,4 
2,22 - 10% 142,2 138,4 134,8 138,5 77,8 

Dunkelwert 182,4 176,6 175,4 178,1 100 


Die Ergebnisse dieser Versuchsreihe sind noch einmal zusammen- 
fassend in der Abb. 2 dargestellt. Der genaueren Wiedergabe wegen ist 
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der erste steile Anstieg in der gleichen Zeichnung noch einmal im 10fachen 
Maßstab dargestellt. 


Man kann wohl ganz allgemein annehmen, daß Spaltenbewegung 
und Änderung der Porometerzeit gegensinnig verlaufen, d.h. daß bei 
sinkender Fallzeit die Spaltweite zunimmt und umgekehrt. im Verlauf 
dieser Versuche ergab sich nun aber die Frage, ob bei sehr weiten Spalten 
auch noch deren Weite der begrenzende Faktor der Porometerzeit sei. 
Bei sehr großer Spaltweite könnte die Strömungsgeschwindigkeit der 


0 





Porometerzeit 


107 ®cal/cm?-min 


Abb. 2. Tradescantia viridis. Reihenversuch. x—x—x blau, o—o—o rot, A—A—A grün. 
Verlauf der Spaltenbewegung im verschieden farbigen Licht bei zunehmender Intensität. 


Luft überwiegend von der Weite der Interzellularen abhängig sein, so 
daß nach Erreichen des Minimums der Fallzeit die Spalten sich zwar 
noch weiter öffnen, daß dieser Vorgang jedoch in der Fallzeit nicht 
meßbar zum Ausdruck käme. Der Abfall nach Erreichen des Maximums 
“bei Rot und Blau könnte unter Umständen durch eine Verengerung der 
Interzellularräume zustande kommen. Die Notwendigkeit, die Ab- 
hängigkeit der Spaltweite von der Lichtintensität direkt zu messen, 
ergab sich aber auch noch aus einem anderen Grunde. Harms hatte 
festgestellt, daß bei den von ihm verwendeten Intensitäten die erste 
Phase der Öffnung bis zur Spaltweite von etwa 2 unabhängig von 
der Intensität war, und Bünnıne (1939) hatte daraus geschlossen, daß 
bei dem Vorgang der Spaltenöffnung ein dem Alles- oder Nichtsgesetz 
folgender Reizvorgang beteiligt sei. Es konnte sein, daß die bei geringen 
Intensitäten beobachtete schnelle Abnahme der Porometerzeit mit Zu- 
nahme der Intensität nicht auf einer allmählichen Erweiterung der 
Spalten beruhte, sondern darauf, daß bei immer mehr Spaltöffnungen die 














Reizschwelle überschritten wurde, also nur die Zahl der geöffneten 
Spalten zunahm, deren Weite aber etwa gleich war. 

Daher wurde noch einmal ein Versuch in genau der gleichen Weise 
wie vorhin beschrieben angestellt, mit der einzigen Änderung, daß nach 
jeder Belichtung unter dem Areal jedes Glöckchens je 10 Spalten unter 
dem Mikroskop in der feuchten Kammer gemessen wurden. Belichtet 
wurde mit Rot 2. 

Die Ergebnisse sind in Tabelle 8 wiedergegeben. 
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Tabelle 8. 
Spaltweite in Teilstrichen des Spalt- | Dauer des 
J Meßokulars Mittell weite | Messens 
caljaem: min} ı [213 Ja [5 [se I Is Is [ıo in» lin] Sex. 
1} 4,43 - 10-5] 26 | 23 | 22 | 25 | 27 | 24 | 25 | 25} 29 | 24) 25,0] 7,5 3 | 40 
21 8,865 - 10-5 | 30 | 36 | 31 | 37 | 29 | 33 | 33 | 33} 35/31) 32,8] 9,84] 3 | 10 
3117,73 - 10-5} 36 | 39 | 34 | 35 | 36 | 33 | 41 | 37 | 31 | 38 | 36,0 | 10,8 3 5 
4126,6 -10-5142148139 | 38 | 40/38 | 45/| 47/41/41] 41,9] 12,57) 2 | 48 
I | 5135,4 -10-5|43| 47/44 |40|38 | 38 | 41/48/41 | 40 | 42,0] 12,6 3 0 
61443 -10-5| 45/40] 37 | 36 | 34 | 34 | 40 | 39 | 40 | 45! 39,0 ! 11,7 2 | 56 
7153,2 -10-5140142137 | 30| 37 | 34 | 37 | 31 | 33 | 361 35,7 | 10,7 2 | 40 
8162 - 10-5 | 28 | 24 | 32 | 26 | 35 | 26 | 25 | 33 | 27 | 24) 28,0) 8,4 3 7 
9170,85 - 10-5} 30) 25 | 22 | 24/| 29| 26 | 19/| 23 | 27| 21) 24,6) 7,38] 3 0 
10159,5 -10-*] 27 | 23 | 22 | 31 | 26 | 32 | 24/ 25 | 27| 21] 25,8] 7,74] 2 | 51 
11] 14,88 -10-*]27)| 15] 17 | 22/21 | 23 | 20} 18 | 25 | 24] 21,2] 6,36! 2 | 47 
II 112] 7,44 -10-*}12| 7/16/13} 6)11/16)10)14) 8] 11,3] 3,39] 3 | 47 
131 5,95 -10-*]10] 2] 7| 8110! 3| 6] 4111! 9] 7,0} 2,1 3 151 
14] 4,96 -10-*} 2| 0| 0| 11 0| 2| 0! 0! 3! OF 0,8] 0,24] 4 | 10 












































In der letzten Kolumne dieser Tabelle ist außerdem noch die Zeit 
angegeben, die vom Abnehmen des Glöckchens vom Blatt bis zur Be- 
endigung der Messung verging. Die Kurve (Abb. 3) die sich nach diesem 
Versuch zeichnen läßt, entspricht der aus dem ersten Versuch erhaltenen 
in ihrem Verlauf befriedigend, so daß anzunehmen ist, daß bei der Be- 
lichtung in den anderen Spektralgebieten die Ergebnisse ebenfalls mit 
denen der Porometermethode übereinstimmen. Deshalb wurde von einer 
Wiederholung auch dieser Versuche mit der Methode der Spaltenmessung 
abgesehen. 

Wir können damit als bewiesen ansehen, daß bei Rot-, Grün- und 
Blaubelichtung die Spaltweite mit Steigerung der Strahlungsintensität 
zunächst zunimmt bis zu einem Maximum, bei Rot- und Blaubelichtung 
dann wieder abnimmt. Im aufsteigenden und absteigenden Ast der 
Kurve entspricht jeder Intensität eine bestimmte Spaltweite, deren 
endgültiges Maß nur von der gebotenen Beleuchtung abhängt. Nur bei 
Grünlicht wurde gefunden, daß die Spaltweite nach Erreichen des 
Maximums von der Strahlungsintensität unabhängig ist, wenn diese den 
Wert von 3,67 - 10-4 cal/qem - min übersteigt. 





ser. ww } 
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Bisher waren alle Versuche lediglich an Tradescantia viridis aus- 
geführt worden. Da diese aber eine ausgesprochene Schattenpflanze ist, 
tauchte die Frage auf, ob sich Sonnenpflanzen anders verhielten. Zu 
diesem Zweck wurden auch mit Phaseolus multiflorus, die den Sonnen- 
pflanzen zuzurechnen ist, Versuche angestellt. Die Art der Darstellung 
in den Tabellen 9, 10 und 11, sowie in Abb. 4 ist die gleiche, wie bei 
Tradescantia und läßt erkennen, daß das Verhalten von Phaseolus 
multiflorus dem von Tradescantia grundsätzlich gleich ist. Ein Unter- 
schied besteht lediglich darin, daß das Öffnungsmaximum erst bei 





- 10 ®cal/cm‘- min 


Abb. 3. Tradescantia viridis. Reihenversuch. Belichtet mit Rot 2. Verlauf der Spalten- 
bewegung bei zunehmender Intensität. 


höheren Intensitäten erreicht wird, und daß das Schließen bei 
weiterer Erhöhung der Intensität etwas träger vor sich geht. Auch sind 
die Spalten bereits bei höheren Intensitäten als bei Tradescantia ganz 
geschlossen. 
































Tabelle 9. 
J Fallzeit Mittel Fin. tw. 
cal/qem - min 1 2 3 

4,43 - 10-5 44,2 47,4 41,4 44,3 24,9 
17,73 - 10-5 34,6 31.0 37,2 34,3 19,3 
I 35,4 - 10-5 23,6 20,8 25,8 23,4 13,1 
53,2 - 10-5 15,2 15,0 16,2 15,5 8,7 
62 -10°5 13,6 15,0 16,4 15,0 8,4 
70,85 - 10-5 18,8 20,2 21,4 20,1 11,3 
59,5 -10-* 31,4 35,0 38,2 34,9 19,6 
29,75 - 10-* 32,2 37,6 43,6 37,8 21,2 
14,88 - 10-6 55,4 62,6 69,8 62,6 35,0 
9,92 - 10-® 104,8 110,2 124,6 113,2 63,5 
II 7,44 - 10-$ 121,8 122,8 131,4 125,3 70,5 
5,95 - 10-S 138,0 146,2 150,2 144,8 81,3 
4,96 - 10-6 159,2 166,6 169,8 165,2 93,0 

3,97 + 10-* 177,8 176,2 180,0 178,0 100 

Dunkelwert 178,0 176,4 180,0 178,1 100 








Margarete Liebig: Untersuchungen über die 












































Tabelle 10. 
nd os at Mittel Bes. 
cal/qem - min 1 2 ee 
2,295 - 10-5 40,0 41,0 40,5 24,8 
9,18 - 10-5 33,0 33,0 33,0 20,2 
18,14 - 10 23,2 22,6 22,9 14,1 
I 27,55 - 10-5 18,0 14,4 16,2 9,9 
32,1 -10-5 12,0 11,6 11,8 To 
7 +105 8,8 9,0 8,9 5,5 
45,9 10-5 9,0 9,0 9,0 5,5 
146,8 -10-5 8,8 9,2 9,0 5,5 
28,8 -10-* 39,2 45,6 42,4 26,0 
144 - 10 51,2 58,6 54,9 33,6 
7,2 -10-$ 123,2 120,2 121,7 74,6 
Il 4,8 -10% 164,2 156,8 160,5 98,4 
3,6 -10-$ 166,0 160,0 163,0 100,0 
2,88 - 10-6 165,2 160,8 163,0 100,0 
Dunkelwert 166,0 159,8 162,9 100,0 
Tabelle 11. 
J Fallzeit Lans Bez. 
cal/gem - min 1 2 3 men 
2,66 - 10-5 44,6 36,4 49,0 43,3 21,9 
10,64 - 10-5 28,2 33,8 40,0 34,0 17,2 
21,28 - 10-5 19,4 21,6 28,6 23,2 11,7 
I 31,9 - 10-5 12,6 13,4 18,4 14,8 7,5 
37,2 - 10-5 9,8 10,4 14,0 11,6 5,9 
42,6 - 10-5 8,0 11,8 9,7 4,9 
47,9 -10-5 8,0 9,0 12,0 9,7 4,9 
53,2 - 10-5 8,6 10,8 13,0 10,8 5,5 
26,6 - 10-% 42,6 40,0 41,3 20,9 
13,3 - 10-6 48,2 45,4 46,8 23,7 
6,65 - 10-$ 111,8 107,2 108,5 55,0 
II 4,44 - 10-$ 132,6 128,4 130,5 66,0 
3,34 - 10-$ 185,8 181,4 183,6 92,6 
2,66 - 10% 195,6 192,6 194,2 98,4 
2,22 - 10% 198,0 196,8 197,4 100 
Dunkelwert 196,8 197,0 197,5 100 




















Ein anderer Versuch wurde mit Helianthus annuus, ebenfalls einer 
ausgesprochenen Sonnenpflanze, angestellt. Belichtet wurde mit Rot 2, 
und angefangen mit J = 4,43 - 10-5 cal/gem - min. Die Spaltweite war 
hierbei 2,1. Beim Erhöhen der Intensitäten öffnen sich die Spalten, 
bis bei J = 53,2—62,0 - 10-5 cal/gem - min das Maximum erreicht ist 
mit der Weite von 7,59 u. Bei weiterem Steigern der Lichtstärke fangen 
auch die Stomata von Helianthus annuus an, sich wieder zu schließen, 


wie eindeutig aus Tabelle 12 und Abb. 5 hervorgeht. 
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Tabelle 12. 

Spaltweite in Teilstrichen di 
J ee u mm 
caligem-minf ı [|2|3 Js |5/e | |s [s/w in# Pin. | sex. 
1 4,43-10-°| 7| 5| 8| 7] 9] 7] 6] 5] 8] 8] 701 2,1 4 38 
2 17,73 - 10-5} 15] 13] 12 | 12] 14] 14] 10) 12/13} 11] 12,6 | 3,78 4 50 
3 35,4 - 10-5119] 18/20] 18] 17) 16) 15/}20)18] 19] 18,0 | 5,4 4 45 
4 44,3 - 10-5] 20/ 25 | 22 | 19| 24| 24 | 21 | 22) 23 | 22] 22,2 | 6,66 4 50 
5 53,2 - 10-5] 24] 28 | 25 | 26] 25 | 27 | 24| 23| 27 | 23] 25,2 | 7,56 4 28 
6 62 = - 10-5 | 25} 26 | 24 | 24] 26 | 28 | 25/27/23 | 25] 25,3 | 7,59 4 32 
7 70,85 - 10-5 | 28 | 24 | 25 | 26 | 23 | 22 | 27| 26) 21 | 26] 24,8 | 7,44] 4 20 
7a | 170,85 - 10-5 | 24| 23 | 29 | 28| 23 | 25 | 24122 | 26 | 23] 24,7 | 7,418] 5 0 
8 87,7 - 10-5120] 23] 21 | 24| 22 | 20 | 24124122 | 23] 22,3 | 6,69 4 48 


Im Verlaufe dieser Versuche mußte es auffallen, mit welcher ge- 
ringen Lichtenergie diese Spaltöffnungsbewegungen erreicht wurden, 


Porometerzeit 







700, 
-0 min 
0 





0 cal /cm?-min 
Abb. 4. Phaseolus multiflorus. Reihenversuch. —x— x blau, o—o—o rot, A—A—A grün. 
Verlauf der Spaltenbewegung im verschieden farbigen Licht bei zunehmender Intensität. 


und es ergab sich die Frage, wie es möglich war, daß die anderen 
Beobachter mit der mindestens 100fachen Intensität ebenfalls Öffnungs- 
bewegungen mit zunehmender Intensität hatten erzielen und beobachten 
können, zumal bei meinen Versuchen jedesmal nach Erreichen des 
Maximums ein langsam einsetzendes Schließen der Spalten beim weiteren 
Erhöhen der Intensitäten eintrat. Es mußte also versucht werden, das 
Verhalten der Stomata bei noch wesentlich höherer Lichtenergie als 
bisher verwendet zu verfolgen. 

Im farbigen Licht konnten bei dieser Versuchsanordnung solch hohe 
Intensitäten nicht erreicht werden. Um diese zu erreichen, hätte mit 
Linsensystemen gearbeitet werden müssen, eine Arbeitsweise, die aber 
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wieder große Schwierigkeiten der Intensitätsmessung nach sich zieht. 
Die Untersuchungen wurden deshalb im weißen Licht an Tradescantia 
viridis angestellt. Die Anordnung war genau die gleiche wie vorher; 
als Filter wurde Bg9 (6 mm) + 3cm Wasser benutzt und als Licht- 
quelle eine 500 Watt-Osram-Nitra-Projektionslampe. Zunächst wurde 
mit 2,66 - 10-* cal/qem - min belichtet, mit einer Intensität also, bei der 
an Tradescantia viridis im Rotlicht die Maximalspaltweite gefunden 


a 


Abb. 5. 





-70°cal/cm?- min 


Helianthus annuus. Reihenversuch. Belichtet mit Rot 2. Verlauf der Spalten- 


bewegung bei zunehmender Intensität. 


worden war. Wie Tabelle 13 und Abb. 6 erkennen lassen, geht auch im 
weißen Licht das schon im farbigen Licht beobachtete Schließen vor 

















Tabelle 13. 
u Fallzeit 

cal/qem - min 1 2 
2,66 - 10-4 23,2 29,8 26,5 
42,7 - 10-4 50,0 61,0 55,5 
50,8 - 10-4 52,0 65,8 58,9 
61,6 -10-* 51,0 65,0 58,0 
96,2 - 10-4 50,4 64,2 57,3 
126 - 104 49,6 63,2 56,4 
247 -10% 45,4 58,0 51,7 
385 -10-4 44,0 51,6 47,8 





sich, bis bei der Inten- 
sität von 50,8 - 10? an- 
scheinend der Wende- 
punkt erreicht ist. Von 
hier an wird bei wei- 
terem Steigern der In- 
tensität die Fallzeit 
wieder geringer, die Sto- 
mata öffnen sich ganz 
allmählich wieder, doch 
steht dieses Öffnen in 
keinem Vergleich mit 


dem raschen Öffnen beim ersten Anstieg. Leider konnte die Intensität 
nicht noch weiter bis zum Erreichen des Maximalwertes der Spaltweite 
gesteigert werden. — Die Darstellung in Abb. 6 zeigt die Mittelwerts- 


kurve aus zwei parallel laufenden Versuchen. 


Die auf (ler Ordinate 
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aufgetragenen Fallzeiten sind hierbei nicht umgerechnet, sondern ent- 
sprechen den wahren Porometerzeiten. 
Auch das Ergebnis dieses Versuches fand in einem zweiten Versuch, 


in dem die Spalten gemessen wurden, seine Bestätigung. In Abb. 7 und 
25 


QE 











Fallzeit 





en 


0G 700 200 300 400 
107 “cat/cm£-min 
Abb.6. Tradescantia viridis. Reihenversuch. Belichtet mit weißem Licht. Verlauf der 
Spaltenbewegung bei zunehmender Intensität (Porometerzeit). 




















Tabelle 14 ist er wiedergegeben. Ein Vergleich der beiden Kurven der 
Abb. 6 und 7 läßt das befriedigende Übereinstimmen beider Versuche 


73 
BL 





Spa/tweite 


67 





- 107 *cal /em?-min 
Abb. 7. Tradescantia viridis. Reihenversuch. Belichtet mit weißem Licht. Verlauf der 
Spaltenbewegung bei zunehmender Intensität (Spaltweite in y). 


erkennen. Wenn man bedenkt, daß bei der Methode der direkten mikro- 

skopischen Messung jede Messung an einem anderen Blatt und einer 

anderen Pflanze durchgeführt wurde, während bei der Porometer- 

methode im ganzen Versuch von Anfang bis Ende das Verhalten der 
Planta Bd. 33. 15 
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sie in meiner Arbeit jemals zur Anwendung kamen. 
Harms mit Tradescantia albiflora gearbeitet, während in unseren Ver- 
suchen die nahe verwandte Art Tradescantia viridis verwendet wurde 
Doch bemerkt Harms, daß die Schließzellen seiner Tradescantia be- 
sonders groß waren, daß aber die Spaltweiten bei den von ihm ange- 








Tabelle 14. 

J Spaltweite in Teilstrichen des MeBokulars Spalt- 
Mittel weite 

cal/gem min 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 in a 
2,66 - 10-4 44 | 48 | 47 | 45 | 41 | 38 | 41 | 39 | 40 | 41 | 42,4 12,74 
42,7 -10-4 30 | 26 | 26 | 29 | 34 | 35 | 28 | 27 | 37 | 28 | 30,0 9,0 
50,8 - 10 26 | 18 | 24 | 19 | 25 | 28 | 30 | 20 | 19 | 17 | 22,6 6,78 
61,6 - 10-4 25 | 24 | 23 | 27 | 27 | 21 | 22 | 21 | 26 | 22 | 23,8 7,14 

96,2 - 10-4 25 | 21 | 22 | 27 | 24 | 23 | 29 | 19 | 26 | 24 | 24,0 y 8 

126 - 10-4 23 | 22 | 24 | 28 | 25 | 24 | 30 | 19 | 23 | 29 | 24,7 7,4 
247 - 10-4 30 | 28 | 33 | 27 | 29 | 26 | 32 | 24 | 25 | 34 | 28,8 8,64 

385 - 10-4 26 | 35 | 32 | 34 | 31 | 40 | 34 | 33 | 35 | 36 | 33,6 10,1 


Stomata ein und desselben Blattes beobachtet wurde, so finden auch 
die leichten Knicke im Verlauf der Kurve in Abb.7 ihre Erklärung. 


Auffällig war bei all diesen Versuchen mit den hohen Lichtinten- 
sitäten das außerordentlich langsame Reagieren der Spalten. Während 
in den Versuchen mit geringer Lichtenergie nach 45—60 Min. die Spalt- 
weite stets konstant war, mußte ich in diesen Versuchen 2, 21/, und auch 
3 Stunden warten, ehe der feste Wert, der der Lichtintensität entsprach, 
erreicht war. Diese langen Reaktionszeiten entsprachen aber ganz denen, 
die Harms auch in seiner Arbeit für T'radescantia angibt. Es scheint 
danach, daß auch die Reaktionszeiten von der Lichtintensität abhängig 
sind; denn die Intensitäten mit denen Harms seine Versuche ausführte, 
entsprechen etwa denen, die ich in diesen Versuchen anwandte. 


In diesem Zusammenhang verdient auch noch folgende Feststellung 
Beachtung. Die Angaben über die Spaltweiten in Harms’ Arbeit lassen 
wesentliche Unterschiede zu den von mir gemessenen Werten erkennen. 
Harms maß an seiner Pflanze selbst bei höchsten Energien (0,09 cal/ 
gem - min) nur Spaltweiten bis zu etwas mehr als 5 u. Bei den viel ge- 
ringeren Intensitäten, mit denen in dieser Arbeit das erste Maximum 
erreicht wurde, wurden aber Weiten von etwas mehr als 12 u gemessen. 
War in meinen Versuchen nach dem Abfall der Wendepunkt erreicht, 
so öffneten sich die Spalten nur ganz langsam und trotz starker Inten- 
sitätssteigerung immer nur wenig. Zwar wurde das zweite Maximum 
in keinem meiner Versuche erreicht, doch könnte man annehmen, daß 
ein gleiches Maximum der Spaltweite wie bei den niederen Intensitäten, 
bei den hohen Energien gar nicht mehr erreicht wird. Dafür sprechen 
auch die niedrigen Werte bei Harms, obwohl er bei Tradescantia mit 
viel höheren Intensitäten belichtete (vgl. Harms, S. 169, Abb. 4), als 


Allerdings hat 
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wandten Intensitäten nicht so groß waren, wie man bei der Größe der 
Stomata vielleicht hätte erwarten können. 

Das Ergebnis der Untersuchungen ist folgendes: Bei Belichtung mit 
einer bestimmten Strahlungsintensität nimmt die Spalte der Schließ- 
zellen eine von ihr abhängige Weite ein. Die Spannungsphase wird bei 
sehr geringen Intensitäten überwunden. Die Öffnung führt mit zu- 
nehmender Strahlungsintensität bei ebenfalls noch sehr kleinen Inten- 
sitäten zu einem Maximum der Spaltweite, das bei weiterer Intensitäts- 
steigerung im Grünlicht erhalten bleibt, während im blauen, roten und 
weißen Licht die Spalten sich schließen. Im weißen Licht konnte gezeigt 
werden, daß dieses Schließen der Spalten mit Steigerung der Intensität 
bis zu einem Minimum der Spaltweite führt, wonach sich die Spalten 
wieder erweitern. 


Abhängigkeit der Spaltweite von der auffallenden Strahlungsqualität 
(Kompensationsversuche). 

Die im letzten Abschnitt beschriebenen ,,Reihenversuche“ lassen noch 
keine sicheren Schlüsse auf die Wertigkeit der verschiedenen Licht- 
qualitäten zu, obwohl Unterschiede schon deutlich sind. So kann man 
in Abb. 2 sehen, daß der aufsteigende Ast der Kurve für Blaulicht am 
weitesten links, für Grünlicht am weitesten rechts liegt. Das heißt, bei 
gleicher auffallender Intensität ist das blaue Licht am wirksamsten, 
dann folgt die rote, zuletzt die grüne Strahlung der gebotenen Spektral- 
bereiche. Die Frage, welche Intensitäten der verschiedenen Licht- 
qualitäten die gleiche Spaltweite herbeiführen, ist damit aber noch 
nicht beantwortet. Dies läßt sich mit dieser Methode auch nicht sicher 
feststellen, da die Kurven für die verschiedenen Qualitäten an verschie- 
denen Blättern, mit verschiedenen Porometerglöckchen aufgenommen 
wurden. Trotzdem soll ein Vergleich für einige Porometerzeiten ver- 
sucht werden. Es ergibt sich folgendes (Tabelle 15): 
































Tabelle 15. 
* = Verhältnis der Lichtintensität 
Relative J - 107° caligem - min in x 100 
Porometer- 
zeit Rot Rot Rot 
Rot Griin Blau Rot Grün Blau 
70 4,88 11,0 2,38 100 44,4 205 
50 5,57 16,0 3,0 100 36,0 192 
35 8,25 24,5 4,125 100 33,7 200 
Mittelwert 100 38 199 
20 95 87,5 76 100 108,7 125 
17,5 140 145 125 100 96,5 112 
15 195 21,5 160 100 90,6 122 
Mittelwert 100 98,6 119,67 











15* 
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Die Tabelle zeigt, daß, wie sich später bestätigen wird, Blaulicht 
die stärkste Wirkung hat, dann folgen Rotlicht und zuletzt Grünlicht. 
Es scheinen sich auch Unterschiede in der Wirksamkeit in dem Gebiete 
enger und weiter Spalten zu ergeben, doch müssen diese Ergebnisse 
(Tabelle 15) wegen der vorhin erwähnten methodischen Fehler mit Vor- 
sicht bewertet werden. Diese Fehler werden vermieden bei der bereits 
von PAgTz benutzten ,,Kompensationsmethode“, d. h. durch Feststellen 
sek der Intensitäten verschiedener Quali- 

täten, die gleiche Spaltweite bei Verwen- 
dung des gleichen Blattes und des gleichen 
Porometerglöckchens veranlassen. Was 
die Zuverlässigkeit dieser Methode be- 
trifft, so geht aus Abb. 8 einerseits her- 
vor, daß bei gleichzeitiger Bestrahlung 
dreier Blätter, denen drei verschiedene 
Porometerglöckchen aufgekittet sind, die 
Werte der Porometerzeiten im Rotlicht 
von J=12,15 - 105 cal/qem - min, das 
zuerst geboten wurde, ganz verschieden 
sind. Die längste Porometerzeit übersteigt 
die kürzeste um etwa 50%. Andererseits 
sehen wir im blauen Licht bei allen drei 
Blättern die Porometerzeiten, die an ihnen 
im roten Licht von J = 12,15 - 10? cal/ 
20 %calfné-nin gem - min gemessen wurden, im blauen 
per easy, cg ra ™ Licht von 7,38 - 10-5 cal/qem - min, bei 
rot, x—x— x blau. jedem Blatt also bei der gleichen Blau- 
intensität, wiederkehren. Diese Kompen- 
sationsintensität läßt sich, wie die folgenden Tabellen zeigen, auf weniger 
als 5% genau bestimmen. 

PAETZ war bei Anwendung der ,,Kompensationsmethode“ von der 
Annahme ausgegangen, daß jeder beliebigen Intensität einer Strahlungs- 
qualität stets nur eine bestimmte Intensität einer anderen Qualität ent- 
spreche. Die im ersten Abschnitt beschriebenen Versuche über die Ab- 
hängigkeit der Spaltweite von der Intensität haben jedoch gezeigt, daß 
bei blauem, rotem und weißem Licht dieselbe Spaltweite bei 1—3 ver- 
schiedenen, Intensitäten auftreten kann. Für eine beliebige Intensität, 
mit der vorbehandelt wurde, müssen meist drei Kompensationsintensitäten 
der genannten Spektralbereiche erwartet werden. Und zwar einmal im 
ersten ansteigenden Ast der Kurve, dann beim Abfall und zum dritten Mal 
beim zweiten Anstieg. Wie die schematische Zeichnung (Abb. 9) zeigt, 
ist lediglich für Intensitäten, die zur sehr geringen und zu maximaler 
Spaltweite führen, nur eine Kompensationsintensität vorauszusehen. 
Für ein bestimmtes eng begrenztes Gebiet sind vielleicht zwei zu er- 
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warten, falls nämlich die Spaltweite beim zweiten Maximum, das bei 
meinen Versuchen nicht erreicht wurde, kleiner ist, als beim ersten von 
mir beobachteten Maximum. Die Versuche in dieser Arbeit beschränken 
sich auf die ersten beiden Abschnitte der Kurve, da die hohen Licht- 
energien, die nötig gewesen wären, um den zweiten Anstieg hervor- 
zurufen, im farbigen Licht nicht erreicht wurden. Unter diesen Bedin- 
gungen wären also, wenn Blau, Rot oder Weiß die zu zweit gebotenen 
Vergleichsfarben sind, im allgemeinen zwei Kompensationsintensitäten zu 
erwarten. Andersistes, wenn Grünlicht zweite Vergleichsfarbe ist. In diesem 
Falle kann stets nur eine Kompensationsintensität festgestellt werden, da 
die Spaltweiteim Grünlicht 

mit Steigerung der Intensi- va” 2Werte 
tät dauernd zunimmt bis 
zu einem bald erreichten 














zunehmende Spaltweite—= 











Maximum und sich dann — 
nicht weiter verändert. 

In den folgenden Ta- | er 
bellen sind die Ergebnisse . u 
von Kompensationsversu- 41, 9 Schematische Darstellung des Verlaufes der 
chen wiedergegeben. Dabei Spaltöffnungsbeweg bei zunehmender 
sind in jeder Tabelle in der DORE 2 


letzten Spalte die Intensitäten der verglichenen Spektralbereiche, bei 
denen die gleiche Porometerzeit gefunden wurde, angekreuzt. 

Tabelle 16 und 17 bringen zwei Versuche, in denen die Kompen- 
sationsintensitäten bei derselben Farbe festgestellt wurden. Tabelle 16 
im Blau, Tabelle 17 im Rot. 
































Tabelle 16. 
J Fallzeit 
eal/qem - min 1 2 3 
21,28 - 10-5 24,6 22,0 19,4 X 
31,6 - 10-5 17,8 16,2 14,4 
37,2 - 105 19,0 18,6 17,0 
42,6 - 105 21,4 20,2 18,6 
47,9 - 10-5 24,6 21,8 19,6 X 
53,2 - 10-5 26,0 23,4 20,4 
Tabelle 17. 
J Fallzeit 
cal/qem - min 1 2 3 
12,15 - 10-5 30,8 34,2 27,6 x 
17,73 - 10-5 28,4 32,8 24,0 
35,4 - 10-5 26,2 28,4 22,2 
49,6 -10-5 30,6 34,2 27,8 X 
50,0 - 10-5 31,0 35,0 28,2 
53,0 + 105 32,4 35,0 31,4 
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In den Tabellen 18—23 sind die Rot/Blau-Kompensationsversuche 
aufgeführt. Sie zeigen die Versuche, in denen bei verschiedenen Inten- 
sitäten im Rot die Kompensationsintensität im Blau ermittelt wurde. 
Tabelle 19 zeigt dabei einen Versuch, bei dem zu einer Intensität im 
Rot J = 12,15 - 10-5 cal/qem - min die beiden Kompensationsintensitäten 
im Blau gefunden wurden, und zwar einmal bei 7,38 - 10-3 cal/qem - min 
und dann bei 64 - 10-$ cal/qem - min. Der blaue Spektralbereich zeigt 
sich hier also einmal stärker, das andere Mal wesentlich weniger wirksam 
als der rote, je nachdem, welches Gebiet mit einem anderen verglichen 


















































































wird. 
Tabelle 18. 
J Fallzeit 
cal/qcm - min 1 2 3 4 
Rot 1 12,15 - 10-5 25,6 34,0 22,8 33,0 x 
Blau 2 13,12 - 10-5 20,8 26,6 
8,78 - 105 24,8 32,2 
8,64 - 10-5 19,0 25,8 
7,9 -105 20,4 30,0 
7,38 - 10-5 25,4 34,0 22,8 33,0 x 
6,9 -10-5 23,4 33,8 
6,48 - 10-5 25,2 35,4 
Tabelle 19. 
J Fallzeit 
cal/qem - min 1 2 3 
Rot 1 12,15- 10-5 26,4 35,8 24,0 X 
Blau 2 6,48 - 10-5 28,8 37,2 26,2 
7,38 - 10-5 26,6 35,8 24,0 X 
13,12 - 10-5 23,6 31,0 21,6 
26,6 - 105 19,4 27,2 17,2 
53,2 - 10 22,8 29,6 19,0 
64,0 - 105 26,4 36,0 24,0 X 
70,4 - 10-5 29,2 38,0 28,0 
Tabelle 20. 
J Fallzeit 
cal/qem - min 1 2 3 
Rot 2 28,5 - 10% 59,0 55,4 57,6 XL 
Blau 2 18,5 - 10 56,4 53,2 55,8 
17 -10-* 69,2 55,4 57,4 X 
15,8 - 10-* 56,8 
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Tabelle 21. 
J Fallzeit 
caljqem - min 1 2 3 4 5 
Rot 2 35,2 - 10% 55,8 49,6 53,2 60,0 47,2 x 
Blau 2 27,0 - 10 50,6 46,0 50,2 57,0 45,0 
24,6 - 10% 53,4 47,8 51,6 58,8 46,0 
21,2 - 10% 56,0 49,6 53,0 60,0 47,2 x 
18,5 - 10-® 58,6 52,2 55,0 62,4 49,4 
17,0 - 10-$ 61,2 54,2 55,8 64,6 51,2 
15,8 - 10-6 62,8 55,2 57,6 65,2 53,0 
Tabelle 22. 
N, Fallzeit 
cal/qem - min 1 2 3 
Rot 2 11,2 - 10-5 23,6 33,2 29,6 x 
Blau 2 7,5 - 10-5 21,4 33,6 31,0 
6,8 - 10-5 23,6 33,0 29,8 x 
5,0 - 10-5 24,8 32,6 29,0 
Tabelle 23. 
J Fallzeit 
cal/gem - min 1 2 3 
Rot 2 54,54 - 105 32,6 27,4 29,0 x 
Blau 2 66,5 -10-5 35,6 31,2 33,0 
34,0 - 10-5 32,6 27,4 29,2 x 
29,5 - 10-5 31,8 27,0 28,6 














Die Ergebnisse der Rot/Griin-Versuche in den verschiedenen Gebieten 
geben die Tabellen 24—27 wieder. Dabei läßt Tabelle 27 ein ähnliches 
Bild wie Tabelle 19 erkennen. Zu der Intensität im Grün J = 28,25 - 10% 
cal/gem - min finden sich die Kompensationsintensitäten im Rot bei 
54,54 - 10-5 cal/qem - min und 13,3 - 10-5 cal/qem - min; also auch hier 
scheint ein Spektralbereich einmal stärker, das andere Mal schwächer 
wirksam zu sein als der andere. 




















Tabelle 24. 
x Fallzeit 
cal/qem - min 1 2 3 4 5 
Rot 1 4,06 - 10-5 19,0 41,0 22,0 32,8 51,0 x 
Grün 1 1,76 - 10-5 50,0 90,8 72,4 
10,3 - 10-5 27,6 52,2 53,8 
15,84 - 10-5 55,2 68,2 
17,19 - 10-5 37,6 55,0 
20,45 - 10-5 18,8 41,0 21,8 32,8 51,2 x 
22,46 - 10-5 22,6 48,8 
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Tabelle 25. 
J Fallzeit 
cal/qcm - min 1 2 3 
Rot 2 4,45-10-* 128,6 123,2 130,4 X 
Grün 2 8,88 - 10-* 138,6 133,4 139,8 
9,95 - 10 130,2 124,6 131,8 
10,6 - 10% 128,6 123,0 130,2 x 
11,25 - 10-* 127,2 122,0 128,2 
Tabelle 26. 
J Fallzeit 
cal/qcm - min 1 2 3 
Rot 2 7,6 - 10-$ 79,0 86,4 89,6 X 
Grün 2 17 -10-* 81,2 87,6 90,4 
18 -10-* 79,0 86,6 89,8 x 
18,5 - 10-* 78,8 86,4 89,4 
20 -10-* 77,6 85,8 88,6 
Tabelle 27. 
J Falizeit 
cal/qem - min 1 2 3 
Rot 2 54,54 - 10-5 38,0 40,8 35,0 X 
Grün 2 2295 - 10-5 27,6 30,2 24,2 
750 - 10-5 27,8 30,0 24,2 
36,75 - 10-5 27,6 30,0 24,4 
30,4 - 10-5 37,6 40,2 34,2 
28,25 - 10-5 38,2 40,8 35,0 E 
26,0 - 10-5 39,4 42,2 36,2 
Rot 2 14,6 10-5 37,0 38,8 34,8 
13,3 - 10-5 38,0 41,0 35,0 X 
12,3 - 10-5 38,6 41,4 36,0 











Diese Ergebnisse, vor allem die der in den Tabellen 19 und 27 mit- 
geteilten Versuche, zeigen die Notwendigkeit, die Vergleiche mit Inten- 
sitäten durchzuführen, die wirklich vergleichbar sind. Also mit Inten- 
sitäten, die noch nicht zu maximaler Spaltweite führen, das ist in dem 
Intensitätsgebiet, in dem der ansteigende Ast der Intensitäts-Porometer- 
zeitkurve liegt. 

Denn wenn der Einfluß der Strahlung auf die Öffnung von Spalten 
studiert werden soll, so ist ein Vergleich von Intensitäten, die auf dem 
absteigenden Ast der Intensitäts-Porometerzeitkurve liegen, bei denen 
also ein Einfluß, der ein Schließen der Spalten herbeiführt, überwiegend 
wirksam ist, unzulässig. Es ist sogar anzunehmen, daß dieser Einfluß 
schon vor Erreichen des Maximums wirksam ist, und zwar für verschiedene 
Qualitäten in verschiedenem Ausmaß, wie das abweichende Verhalten 
des Grünlichts zeigt, bei dem dieser Einfluß überhaupt nicht beobachtet 
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wird. Während demnach im Grünlicht der zur Spaltenöffnung führende 
Einfluß der Strahlung rein zur Geltung kommt, wird deren Wirkung 
bei Rot- und Blaulicht, und zwar offenbar mit zunehmender Intensität, 
immer mehr verdeckt durch eine auf Spaltenschluß hinarbeitende Wir- 
kung. Daß diese Gegenwirkung im aufsteigenden Aste der Intensitäts- 
Spaltweitekurve relativ klein ist, geht daraus hervor, daß auch im blauen 
und roten Licht im Maximum eine etwa ebenso große Spaltweite erzielt 
wird, wie sie im Grünlicht erreicht und bei weiterer Intensitätssteigerung 
dann beibehalten wird. 

Unter diesen Gesichtspunkten sind die Ergebnisse dieser Versuchs- 
reihe noch einmal zusammenfassend in Tabelle 28 dargestellt. Ausgehend 
von der Überlegung, daß die besten Ergebnisse in den Versuchen mit 
den geringsten Intensitäten erzielt wurden, sind in der Tabelle 28 in 
der letzten Spalte den bei größeren Lichtenergien gefundenen Kompen- 
sationsintensitäten diejenigen gegenübergestellt, die sich ergeben würden, 
wenn das Verhältnis der beiden verglichenen Intensitäten dem bei ge- 
ringsten Intensitäten gefundenen gleich wäre. 





























Tabelle 28. 
I II 
Tab. 7 
ae. Farbe J Farbe 
cal/qem - min gefunden errechnet 
20 Rot 2 28,5 -10-* Blau 2 17,0 -10-* _ 
21 Rot 2 35,2 - 10 Blau 2 21,2 - 10-® 21,0 - 10% 
22 Rot 2 11,2 - 105 Blau 2 6,8 - 10-5 6,68 - 10-5 
25 Rot 2 4,45 - 10% Grün 2 10,6 - 10-® — 
26 Rot 2 7,6 - 10-$ Grün 2 18,0 - 10% 18,1 - 10% 
27 Rot 2 13,3 - 10-5 Grün 2 28,25 - 10-5 31,8 - 10-5 


Diese Gegenüberstellung zeigt, daß bei den kleineren Intensitäten 
die Übereinstimmung zwischen gefundenen und errechneten Werten gut 
ist, weniger befriedigend bei den größeren Intensitäten. Besonders groß 
ist der Unterschied (12,5%) bei dem Versuch aus Tabelle 27, bei dem Rot 
und Grün miteinander verglichen wurden. Doch bringt dieses Ergebnis 
eine Bestätigung unserer Annahme, daß in einzelnen Spektralgebieten 
auch schon vor Erreichen des Maximums ein auf eine Schließbewegung 
der Spalten gerichteter Einfluß wirksam ist. Denn mit Zunahme der 
Intensität wird das Rotlicht verglichen mit dem Grünlicht weniger wirk- 
sam als bei niedrigen Intensitäten. Einer Rot-Intensität von 4,45 - 10 
cal/qem - min entspricht eine Grün-Intensität von 10,6 - 10-$ cal/qem - min. 
Einer Rot-Intensität von 13,3 - 10-5 cal/qem - min sollte daher eine Grün- 
Intensität von 31,8 - 10-3 cal/qem - min entsprechen. Tatsächlich wird 
jedoch gleiche Spaltweite schon bei 28,25 - 10-5 cal/qem - min erreicht. 
Da die Abweichung nur etwa 12,5% beträgt, sehen wir, daß die zu einer 
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Spaltschließung führende Wirkung im Rotlicht von dieser Intensität 
noch nicht erheblich sein kann. Bei den kleinsten Intensitäten dürfte 
sie innerhalb der üblichen Fehlergrenze liegen. Wir verwerten daher 
die mit ihnen gewonnenen Ergebnisse für eine Berechnung der relativen 
Wirksamkeit der grünen, roten und blauen Spektralgebiete für die 
Öffnung der Spalte bis zum ersten Maximum, und es ergibt sich für 
Tradescantia: 


Margarete Liebig: Untersuchungen über die 


Rot 2 100 (100) (100) 

Grün 2 42 (38) (98,6) 

Blau 2 168 (199) (119,67) 
In Klammern sind die (vgl. S.227, Tabelle 15) nach den Reihenversuchen 
des vorigen Abschnittes berechneten Werte beigefügt. 

Bei weiter ansteigender Intensität findet im blauen und roten Licht 
eine Verengung der Spalten statt, im grünen Licht nicht. Dieser Vor- 
gang ist also auch von der Qualität der gebotenen Strahlung abhängig. 
Über die Wirksamkeit der drei Spektralbereiche auf die Schließbewegung 
läßt sich sagen, daß wie im grünen auch bei rotem und blauem Licht die 
Spaltweite bei Intensitäten, die denen beim beobachteten Maximum der 
Spaltweite nahe liegen würden, ihr absolutes und bei weiterer Steigerung 
nicht mehr sich änderndes Maximum erreichen würden, wenn nicht die 
zur Schließung führende Wirkung hinzukäme. 

Durch Anwendung der Kompensationsmethode konnten nur für Blau 
und Rot die Intensitäten bestimmt werden, die im abfallenden Ast der 
Intensitäts-Porometerzeitkurve zur gleichen Spaltweite führen (s. Ta- 
belle 23); das Ergebnis entspricht denen, die im aufsteigenden Ast der 
Kurve angestellt wurden. Auch hier zeigt sich Blaulicht stärker wirksam 
als Rotlicht, d.h. kleinere Intensitäten im Blau führen bereits zu der 
gleichen Spaltweite, die im Rot erst mit größeren Intensitäten erreicht 
wird. Aus diesem Versuch geht hervor, daß sich die Wirksamkeit von 
Rot zu Blau in diesem Teil der Kurve verhält wie 

Rot : Blau = 100: 160,5. 
Die Wirksamkeit der roten, blauen und grünen Spektralbezirke für 
die Schließung der Spalten in dem Intensitätsbereich von etwa 450 bis 
1000 - 10% cal/qem - min ist danach: 
Rot 100 
Grün 0 
Blau 160,5 

Über die Wirkungsverhältnisse im dritten Teil der Intensitäts- 
Porometerzeitkurve kann in dieser Arbeit nichts ausgesagt werden. 
Darum können unsere Ergebnisse auch nicht mit denen Sıerps, Harms’ 
und PyrkoscHs verglichen werden, weil deren Untersuchungen aus- 
nahmslos in diesem Bereich bei relativ sehr hohen Intensitäten ausgeführt 
wurden. Sie sind lediglich mit denen von PAgTz zu vergleichen, der seine 
Versuche ebenfalls in den Gebieten mit kleinen Intensitäten anstellte. 
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Das Verhalten der Spaltöffnungen bei Beliehtung von der Blattoberseite. 

Harms schreibt in seiner Arbeit, „....daß nicht nur die von den 
Spaltöffnungen, sondern auch die von dem ganzen Blatt absorbierte 
Lichtmenge auf die Stomatabewegung einwirkt“ (S. 191). Dieser Schluß 
steht im Gegensatz zu der von PAETZ erörterten Auffassung, der bei 
Versuchen mit Caladium spec., die an den weißen Teilen ihrer Blätter 
wirklich chlorophyllfreie (auch unter dem Fluoreszenzmikroskop) Schließ- 
zellen besitzen, feststellte, daß diese chlorophyllfreien Stomata keine 
der bei chlorophyliführenden Schließzellen in den einzelnen Spektral- 
bezirken auftretenden Reaktionsunterschiede zeigten; ebenso reagierten 
sie nicht auf Licht oder Dunkelheit, sondern lediglich auf Änderungen 
der Luftfeuchtigkeit. Er zeigte damit, daß bei den Lichtreaktionen von 
Schließzellen die Gegenwart von Chlorophyll in den Schließzellen und 
damit die Absorption des Lichtes durch das Chlorphyli der Schließzellen 
eine notwendige Voraussetzung ist. 

Harms kam zu der oben erwähnten abweichenden Auffassung, als 
er den Einfluß gleich intensiver aber qualitativ verschiedener Spektral- 
bereiche auf Spaltöffnungen weißer und grüner Blattflächen von Pelar- 
gonium zonale untersuchte. Er beobachtete an Spaltöffnungen über 
weißem Mesophyll bei gleichen äußeren Bedingungen stets eine kleinere 
Maximalspaltweite als bei denen, die über grünem Mesophyll lagen. 
Über den Farbstoffgehalt in den über weißen Geweben liegenden Schließ- 
zellenplastiden werden in der Arbeit keine Beobachtungen mitgeteilt, 
doch kann es als wahrscheinlich gelten, daß über weißen Arealen des 
Blattes auch die Farbstoffzusammensetzung in den Plastiden der Schließ- 
zellen eine andere ist, als in denen über grünen Partien. Das unter- 
schiedliche Verhalten der Stomata über weißem Mesophyll fände damit 
auf Grund der veränderten Absorptionsbedingungen in den Schließ- 
zellen seine Erklärung, ohne daß dabei an ein Mitwirken der vom übrigen 
Blatt absorbierten Strahlung gedacht werden müßte, deren Absorption 
über grünen Partien wesentlich größer ist als über weißen. 

Diese sich widersprechenden Folgerungen, die PAETZ einerseits und 
HARMS andererseits aus ihren Versuchen ziehen, veranlaßten uns, neben 
den in den vorhergehenden Abschnitten geschilderten Versuchsreihen 
noch weitere Versuche zu unternehmen, in denen die Blätter von T'rades- 
cantia viridis von der Oberseite belichtet wurden. 

Bei Beleuchtung von der Oberseite bestehen zwei Möglichkeiten. Ent- 
weder wirkt die von den Plastiden der Schließzellen absorbierte Strahlung 
allein: dann kann das darüberliegende Gewebe nur als Lichtfilter wirken; 
oder zweitens die Absorption der Strahlung in den darüber liegenden 
Geweben ist am Zustandekommen der Spaltenöffnung wesentlich be- 
teiligt. Im ersten Falle müßte die Wirkung des grünen gegenüber der- 
jenigen des roten Lichtes erheblich verstärkt werden, verglichen mit der 
Wirkung der Bestrahlung von der Unterseite. Im zweiten Falle müßte 
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Tabelle 29. 















































J Spaltweite in Teilstrichen des MeBokulurs E Spalt- 
Mittel weite 

eal/qem - min 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 in a 
6,84 - 10-4 | 34 | 38 | 31 | 32 | 36 | 37 | 31 | 31 | 33 | 34 | 33,7 10,11 
15,4 - 10-4 | 41 | 35 | 36 | 33 | 35 | 39 | 31 | 40 | 37 | 38 | 36,5 10,95 
24,6 -10-* | 42 | 38 | 35 | 41 | 40 | 40 | 38 | 41 | 39 | 44 | 40,8 12,24 
31,4 -10-* | 38 | 39 | 34 | 41 | 36 | 37 | 45 | 42 | 43 | 40 | 39,5 11,85 
61,6 - 10-* | 32 | 37 | 28 | 40 | 42 | 37 | 36 | 33 | 34 | 35 | 35,4 10,62 
96,4 -10-* | 34 | 37 | 30 | 30 | 33 | 31 | 32 | 34 | 34 | 31 32,6 9,78 
171,2 -10-* | 28 | 28 | 35 | 30 | 29 | 31 | 30 | 29 | 36 | 25 | 30,1 9,03 
385,2 -10-* 1 25 | 27 | 23 | 25 | 26 | 26 | 22 | 28 | 27 | 25 | 25,4 7,62 
475,6 -10-* 125 | 21 | 17 | 26 | 24 | 17 | 23 | 20 | 21 | 20 | 21,4 6,42 
684 .10* | 30 | 25 | 24 | 26 | 23 | 26 | 28 | 28 | 27 | 26 | 26,3 7,95 


entsprechend der starken Absorption der Strahlung durch das über den 
Spalten liegende Gewebe die Wirkung verschiedener Spektralbezirke auf 


x ohne Glöckchen 
o mit ” 





- 107 *ca\/em?-min 
Abb. 10. Tradescantia viridis. Belichtung von der Blattoberseite. x—x—x ohne 
aufgeleimtes Glöckchen, o—o—o mit aufgeleimtem Glöckchen. 


die Stomabewegungen der bei Belichtung von der Blattunterseite ge- 
fundenen entsprechen. 

Zunächst seien auch hier die Versuche beschrieben, in denen mit 
weißem Licht belichtet wurde. Die Spaltweite wurde durch Messen 
unter dem Mikroskop kontrolliert. Bei einem dieser Versuche (Tabelle 29) 
war auf der Stomata führenden Blattunterseite das Porometerglöckchen 
aufgeleimt, damit mit Ausnahme der anderen Lichtrichtung alle übrigen 
Bedingungen denen der anderen Versuche entsprachen. Es konnten dabei 
aber nur jedesmal die Spalten des kleinen Blattareals, das unter dem 
Glöckchen gelegen hatte, gemessen werden. Darum wurden in einem 
weiteren Versuche die Glöckchen weggelassen und das ganze Blatt 
gleichmäßig ausgeleuchtet. Es konnten dann 30 Spalten gemessen 
werden, je 10 aus verschiedenen Bezirken des Blattes. Die Befunde dieses 
Versuches sind in Tabelle 30 wiedergegeben. Wie Abb. 10, in der beide 
Versuche nebeneinander graphisch wiedergegeben sind, zeigt, verlaufen 
die beiden Kurven so gleich, daß man sieht, es besteht kein Unterschied, 
ob das Glôckchen aufgeleimt ist oder nicht. 
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Tabelle 30. 
Spaltweite Mittlere 
; el Oe oe 
in weite 
ealjgem- min Jı l2| 3 | sı |5]e | r | sa 110 # in u 
6,84 - 10-* 131133129136138136130134132131} 33,0 9,9 
32135127134137136129135136126) 32,5 9,75 9,91 
26138129131133136134137136137| 33,6 10,08 
15,4 - 10-2 136140134134135133141137131139! 36,0 10,8 
40135130141136135140135132136| 36,0 10,8 10,78 
32137128141142137138133134136| 35,8 10,74 
24,6 -10-* |40141|148141138138|140144147143! 42,0 12,6 
44|147144141139138 140148141139! 42,1 12,63 12,71 
42148145]46145143139142137143! 43,0 12,9 
31,4 -10-* 1451391341 40136140145134137 40! 39,0 11,7 
44139138141134137 140142136371 38,8 11,64 11,7 
38140142145136139137139139137] 39,2 11,75 
61,6 -10-4 |40141136130129133137138134135] 35,3 10,59 
381401411341371351331321321331 34,5 10,35 10,39 
28135137133139132136138139134| 34,1 10,23 
96,4 - 10-4 135132137133129132131133136134| 33,3 10,0 
33 | 34| 37 | 37| 30] 27 | 36 | 34/36/32] 33,6 10,1 10,05 
171,2 - 10-4 131135133129134126131135134127| 31,5 9,45 
34134137128131130136134126127| 31,7 9,5 9,475 
28 | 25 | 38 | 36) 35/35 | 31) 30/36/32] 31,6 9,475 
385,2 - 10-4 | 25] 24] 22] 21/27) 29|21/21/24/25] 23,9 7,17 
19 | 27| 28 | 24} 22) 26 | 22) 25}25)23] 24,1 7,23 7,29 
23125127126124127 119128126122} 24,9 7,47 
475,6 - 10-4 120119123124121122122121125125|] 22,2 6,66 
161251 26117125124126122123121] 22,5 6,75 6,25 
24123|20120125122121124119120! 21,8 6,54 
684 -10-4 126124125]30131122123126127129! 26,3 7,89 
27 | 29| 22 | 22} 30} 21 | 32} 25] 26|24] 25,8 7,74 7,82 
32 | 291 26 | 23/ 21123125127) 261291 26,1 7,83 


Die Spalten waren zu Beginn der Versuche leicht geöffnet und er- 
reichten nach der ersten Belichtung mit 6,84 - 10% cal/qem - min eine 
Weite von 10,11 u bzw. 9,91 u. Beim Steigern der Intensität bis auf 
24,6 cal/qem - min öffneten sie sich weiter bis zu 12,24 x (12,71 u); das 
erste Maximum war erreicht, denn danach setzte auch hier bei Zunahme 
der Intensität Schließen ein, bis bei J = 475 - 10-4 cal/gem - min das 
-Minimum erreicht war, auf das bei noch größerer Intensität wieder eine 
Spaltenöffnung folgte. 

Diese Versuche lassen zunächst einmal erkennen, daß wesentlich 
größere Lichtenergien angewendet werden müssen, wenn bei Belichtung 
der Oberseite des Blattes die gleiche Spaltenweite erreicht werden soll 
wie beim Belichten der Unterseite. 

Die Tabelle 31 bringt eine Gegenüberstellung der Intensitäten, bei 
denen bei Belichtung von der Oberseite bzw. der Unterseite des Blattes 
das erste Maximum und das darauffolgende Minimum der Spaltweite 
erreicht wird. Man erkennt, daß in diesen Punkten trotz der Unter- 
schiede in den Intensitäten auch die fast gleiche Spaltweite erreicht wird. 
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Tabelle 31. 
Spaltweite 
Belichtung von der in a Fe - min 
Max. 12,71 12,24 24,6 - 104 
Oberseite . . . . . { Min. A 6,42 475,6_ - 10-+ 
: Max. 12,74 2,66 - 10* 
Unterseite. . . . . { Min. 6,78 50,8 » 10% 











Max. Oberseite 24,6 
Max. Unterseite ~ 3,66 — 925 
Min. Oberseite _ 475,6 


Min. Unterseite 50,8 3,46 





Ferner zeigt die Tabelle 31, daß bei Belichtung von der Oberseite 
die 9—10fache Energie benötigt wird, um gleiche Spaltweite zu erzielen. 
Die Erscheinung gilt nicht nur für die Maxima und Minima der Kurven- 
bilder; sondern auch bei all den anderen Punkten, bei denen sich die 
Spaltweite entspricht, ist die 8,5—10fache Intensität bei der Belichtung 
mit weißem Licht von der Oberseite anzuwenden. Diese Beobachtung 
steht außerdem gut mit den Ergebnissen SeyBoLps (1932, 1933) in 
Einklang, der angibt, daß etwa 10% der auf ein Blatt auffallenden 
Strahlung die Blattunterseite wieder verläßt. 

Das spricht dafür, daß nur das Licht, das wirklich bis zu den Plastiden 
der Stomata gelangt und von diesen absorbiert wird, einen Einfluß auf 
die Bewegungen der Stomata auszuüben vermag; die von dem übrigen 
Blatt absorbierte Strahlung scheint auf die Spaltöffnungsbewegungen 
von keiner oder nur sehr geringer Wirkung zu sein. 

Inwieweit hydroaktive oder -passive Bewegungen (STÂLFELT 1929) 
das Ergebnis beeinflussen können, sei in folgendem kurz erörtert. 

Bei Bestrahlung von der Oberseite, die zu der gleichen Öffnungsweite 
der Schließzellen führt, wie sie bei Bestrahlung von der Unterseite mit 
wesentlich kleineren Intensitäten auftritt, ist die Gesamtabsorption durch 
das Blatt selbstverständlich wesentlich höher. Die Bildung von Assi- 
milaten im Blatt wird über diejenige in den Schließzellen ansteigen. 
Es wird sich also, falls vorher ein Gleichgewicht vorhanden gewesen 
ist, ein Konzentrationsgefälle von der Blattoberseite zur Blattunterseite 
einstellen, umgekehrt wie bei Belichtung von der Unterseite. Bei Be- 
lichtung von der Oberseite ist daher eine Wasserbewegung von der 
Unterseite nach der Oberseite des Blattes zu erwarten, umgekehrt bei 
Belichtung von der Unterseite. Bei Belichtung von der Oberseite wird 
daher der Einfluß der Nebenzellen auf die Schließbewegung (Hydro- 
passives System STÄLFELTs) vermindert, eine hydroaktive Schließung 
jedoch begünstigt werden. Auch die Temperatur des Blattes muß bei 
oberseitiger Bestrahlung höher sein als bei unterseitiger Bestrahlung. 
Dies würde im selben Sinne wirken wie die Umkehr des Konzentrations- 
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gefälles im Blatt. Eine Mitwirkung hydropassiver und hydroaktiver 
Bewegungen ist daher nicht von der Hand zu weisen. Ihr Einfluß dürfte 
jedoch unter unseren Versuchsbedingungen (70% Luftfeuchtigkeit, ge- 
ringe Intensitäten) nicht groß sein. 

In weiteren Versuchen wurden mit Hilfe der Kompensationsmethode 
die Intensitäten ermittelt, bei denen im Rotlicht die Fallzeit des Poro- 
meters bei Belichtung von der Oberseite und Unterseite gleich ist (Ta- 
belle 32). Man sieht, daß im Rot im Gegensatz zum Weißlicht die 
18,4fache Energie notwendig ist, um gleiche Spaltweite herbeizuführen. 

Die letzten, in Tabelle 33 angeführten Versuche zeigen Kompen- 
sationsversuche zwischen Rot 2 und Grün 2 bei Belichtung von der 
Blattoberseite bei verschieden hohen Intensitäten. Danach verhält sich 









































Rot : Grün 
75,8 : 122 100: 161 
109,5 : 171,6 100 : 157 
119,5 : 185 100 : 155 
Tabelle 32. 
J Fallzeit 
cal/qem - min 1 2 3 4 
Unters. 12,15 - 10-5 28,4 35,6 40,0 40,4 N 
Obers. 335 - 10-5 23,0 29,2 35,8 34,6 
267 -10-5 25,4 31,6 37,2 36,8 
236 -10-5 26,8 33,4 39,0 38,2 
223 -105 28,6 35,6 40,2 40,2 x 
211 - 10-5 29,2 36,4 41,0 41,4 
Tabelle 33. 
J Fallzeit 
cal/qem - min 1 2 3 
Rot 2 75,8 - 10-5 51,8 72,2 94,2 à 
Grün 2 139 -10-5 49,2 70,0 89,6 a 
122 -10°5 51,8 72,0 94,2 x 
108 - 10-5 53,8 73,6 96,0 
Rot 2 109,5 - 10-5 15,2 33,0 27,6 x 
Grün 2 363 - 10-5 12,8 30,4 25,6 
200 - 10-5 13,6 31,0 26,0 
185 -10-5 14,0 32,0 26,8 A 
171,6 - 10-5 15,0 33,2 27,8 = 
134 -10-5 17,2 34,0 29,2 
Grün 2 185 -10-5 50,2 72,8 x 
Rot 2 135 - 10-5 49,4 69,8 1 
119,5 - 10-5 50,2 72,8 X 
109,2 - 10-5 53,0 74,8 














Die in der Tabelle 33 angefiihrten Porometerzeiten aus diesen Ver- 
suchen lassen erkennen, daß trotz der verhältnismäßig großen auf 
das Blatt einwirkenden Intensitäten, bei denen in den Versuchen bei 
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Belichtung von der Blattunterseite bereits die Schließreaktion der 
Stomata ausgelöst wurde, die Fallzeit mit Erhöhen der Intensität fällt 
bzw. bei deren Verminderung steigt. Das Verhalten der Stomata ist 
hier also das gleiche, wie es gefunden wurde bei Verwendung der Inten- 
sitäten bei Belichtung von der Unterseite (aufsteigender Ast der 
Intensitäts-Porometerzeitkurve). 

Man erkennt ferner das trotz verschieden hoher Intensitäten fast 
konstante Verhältnis in der Wirkung zwischen Rot und Grün, das aber 
im Vergleich zu den gefundenen Wirkungszahlen bei Belichtung von 
der Unterseite merklich zugunsten des Grünlichtes verschoben ist. Statt 
des Wirkungsverhältnisses Rot: Grün = 100:42 bei Belichtung von 
der Unterseite, wird das Verhältnis 100 : 157 gefunden. Man kann hieraus 
berechnen, daß beim Grünlicht bei Bestrahlung von der Oberseite 
<< -42 = 4,92mal so hohe Intensität nötig ist, um die gleiche, Spalt- 
weite zu erzielen, wie bei Belichtung von der Unterseite mit der einfachen 


Intensität. Das heißt, im grünen Gebiet müßte etwa 20% ( is = 20,3 ) 
des auffallenden Lichtes das Blatt passieren; im roten Gebiet etwa 











100 ‘ ’ 
5,5% aS 184” 5,5) . Das stimmt z. B. mit den Messungen von SEYBOLD und 
WEISSWEILER (1942) an 
Tabelle 34. verschiedenen Blättern 
4=670 ma | A= 560 ma befriedigend überein 
(Tabelle 34). 

ey. mar « 5 as bog Zusammenfassend 
Sambucus niger . . . - 2,5 14,4 kann aus den Ergeb- 
Corylus des ok 5,0 18,5 nissen dieser Versuchs- 








reihe der SchluB gezogen 
werden, daß die Hauptwirkung auf die Spaltöffnungen das von den 
SchlieBzellenchloroplasten absorbierte Licht ausübt, während die Wir- 
kung des vom ganzen Blatt absorbierten Lichtes keine, zumindest nur 
eine geringe Rolle spielt. 


Berechnungen der Filterdurehlässigkeit und Absorptionsbereehnungen. 

Nachdem in den vorigen Abschnitten die Versuche und Ergebnisse 
über das Verhalten der Spalten bei verschiedenen auf das Blatt auf- 
fallenden Lichtintensitäten verschiedener Qualität mitgeteilt wurden, 
soll noch versucht werden festzustellen, welcher Anteil der auffallenden 
Strahlung durch die verschiedenen Plastidenfarbstoffe absorbiert wird, 
in der Annahme, daß die Wirkung der Strahlen proportional ist dem 
absorbierten Energie- bzw. Quantenbetrag. 

Zur Bestimmung der-auf das Blatt auffallenden Energie werden 
gebraucht: 
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1. Durchlässigkeitsangaben der Filter und 

2. die Emissionskurve der benutzten Lampe. 

Die Grundlagen für 1 wurden den „Durchlässigkeitskurven der Farb- und 
Filterglasarten“ Liste Nr. 7222 der Firma Scuorr und GEN., Jena entnommen. 
Die Angaben über die Durchlässigkeit von Wasser entnahm ich der Arbeit von 
BACHMANXN (1929). Den Berechnungen wurde die Temperatur 2650° des glühenden 
Wolframdrahtes zugrunde gelegt. (Die Werte hierfür entstammen ebenfalls der 
Arbeit von BACHMANN). 

Sind 7',,, Tex, 73, die Transparenz der Filter, T,,, die des Wassers 
für 3cm Schichtdicke, E, die emittierte Energie der Lampe in Pro- 
zenten der bei À max emittierten für die Wellenlänge À, so gibt das 


rel. Intensität 





0 
Abb. 11. Transmissionskurven der verwendeten Filterk binati und Emissionskurve 





der Osramlampe. 


Produkt 7; Ta‘ Ta: ° Tor‘ Eı die Strahlung an, die die Filter- 
kombination passiert und zwar in Prozent der Maximalstrahlung bei 
Amax, wobei zunächst der Reflexionsverlust nicht mit eingerechnet 
wurde. Das aus Filtertransparenz, Wassertransparenz und relativer 
emittierter Energie gebildete Produkt wurde für verschiedene Wellen- 
längen von 10—20 my Abstand berechnet und die erhaltenen Werte 
auf Millimeterpapier aufgetragen (vgl. Abb. 11). Die Fläche zwischen 
den so erhaltenen Kurven und der Abszisse wurde durch Auszählen 
der Quadrate bestimmt, und die so erhaltenen Werte wurden zum Schluß 
noch mit den Reflexionsfaktoren multipliziert, die für die Filter von 
ScHoTT und GEN. angegeben werden. Für die Glasküvetten wurde noch 
mit 0,92? multipliziert. Die Kurve des emittierten Lichtes ergibt dann 
den entsprechenden Wert für die ungefilterte Gesamtstrahlung. 

Tabelle 35 zeigt die Ergebnisse der Rechnung für die Filter Rot 2, 
Grün 2 und Blau 2 und daneben die durch thermoelektrische Messung 
ermittelten Werte in Prozent der ungefilterten Strahlung. 














Tabelle 35. 
ox Abweich 7 Abweichung 
FAR 250 Watt DS LS 100 Watt der 
ki ‘ gemessenen gemessenen 
gemessen | berechnet Werte gemessen | berechnet Werte 
Weiß 100 100 100 100 
Rot 2 0,575 0,785 + 37 0,55 0,785 +43 
Grün 2 0,298 0,243 — 16 0,266 0,243 — 8 
Blau 2 0,086 0,0547 — 36 0,0658 0,0547 — 16,5 




















Planta Bd. 33. 16 
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Man erkennt, daß für die 100 Watt-Lampe die Übereinstimmung im 
Blau und Grün gut ist. Die größere Abweichung im Rotlicht kann durch 
Fehler der Emissionskurve der Lampe nur zum Teil geklärt werden. 
Denn die Berechnung nach BACHMANN ist nur gültig für den schwarzen 
oder ideal grauen Körper. Berücksichtigt man die Strahlungsabsorption 
des Wolframs nach CoBLENTz und EMERSON (1918/19), so würden bei 
der Berechnung die Werte für das Rotfilter relativ zu denen der Grün- 
und Blaufilter niedriger, doch bezogen auf die Gesamtstrahlung würden 
alle Werte höher werden. Durch Annahme höherer Temperaturen für 
das glühende Wolfram würden für Grün und Blau bei der 250 Watt- 
Lampe bessere Werte zu erreichen sein, doch würde gleichzeitig auch 
der Wert für das Rotfilter mit ansteigen. 

Tabelle 36 zeigt, daß beim Übergang zu einer höheren Temperatur, 
(von 2650° zu 2975°) der Unterschied in den Energien im Höchstfall 
15% beträgt, wenn die relativen Energien der Randgebiete eines Spektral- 




















bezirksaufdessen Mitte, 

Tabelle 36. die gleich 100 gesetzt 

2 — wurde, bezogen wird. 

2650° 2975° 

mu - Da die Filterkombina- 

400 4,5 TE Time “on pm dem zge- 

450 10.5 100 21,5 100 samten Spektralgebiet 

500 20,0 191 35,0 163 sehr schmale Bezirke 

500 20,0 62,5 35,0 70 ausschneiden , deren 
550 32,0 100 50,0 100 H: Assi : 
= 5 = 64,0 128 suptdurchlässigkeit 

= À bei 450, 550 und 650 mu 

= 5 a. “2 Be liegt und deren Durch- 

700 69,5 120 86,0 113 lässigkeit zu den Rand- 








gebieten hin steil an- 
steigt bzw. steil abfällt, wird dieser Fehler wahrscheinlich nicht mehr 
als etwa 5% betragen. Außerdem ist nicht zu vermuten, daß der 
Temperaturanstieg ein so großer ist, wie hier angenommen. Wir können 
danach also die Energie, die nach der Berechnung bei den verschiedenen 
Wellenlängen die Filter passiert, ohne Bedenken als die auf das Versuchs- 
objekt auffallende einsetzen. 

Für die nun folgende Berechnung der Anteile der Strahlung, die 
von der auf das Blatt auffallenden durch die verschiedenen Farbstoffe 
in den Plastiden der Schließzellen absorbiert werden, brauchen wir: 

1. Die Absorptionskoeffizienten der Farbstoffe Chlorophyll a, b, B- 
Karotin und Xanthophyll (Lutein) für den im Blatt vorliegenden Zu- 
stand derselben und 

2. die Konzentration und Schichtdicke dieser Farbstoffe. 

Die Absorption wird berechnet nach der Formel 

J = J,-10-*°4; 





Abhängigkeit der Spaltweite der Stomata. 243 


Absorption A also 
A = Je —J 
= Je (1— 10-24), 
wobei J, die auffallende und J die das Blatt passierende Intensität, 
a der Absorptionskoeffizient, c die Konzentration in g/Liter und 
d die Schichtdicke in em sind. Für c - d, also Frag vom: aaa wir auch 


1000 cm? 
setzen — = . Dieser Wert ist für verschiedene Blattarten von SeyBoLD 


und Earz (1936/1938) bestimmt worden. Da die Dicke der Schließ- 
zellen bei Tradescantia etwa 1}, der Gesamtdicke des Blattes beträgt, 


können wir für c-d den Wert 1}, ar einsetzen. Wir haben hierbei 


die Mittelwerte verwendet, die sich aus den Angaben von SEYBOLD 
und EGLE für das sog. Blauschattenblatt ergeben haben: 


Chlorophyll a. . . . 3,89 mg/100 gem 

Chlorophyll b . . . 1,268 is 

asset ee 0,205 > 

Xanthophyll . . . . 1,085 

Also ist c-d für die einzelnen Farbstoffe in diesem Falle: 

Chlorophyll a. . . . . m; = 3,89 - 10-? mg/qem 
Chlorophyll b . . . . m,—1,268: 10% „, 
MR 0 . 2-07. m; = 0,205 - 10-3 a 
Xanthophyll . . . . . m, = 1,085 - 10-3 = 


Nennen wir die Farbstoffmengen (in me) M,, Mg, My, Ma und die 


Absorptionskoeffizienten &,, &g, &s, &4, So ist die Absorption durch alle 
vier Farbstoffe 
Au Jo” [1 — 10-(& mı + Oe Ma + Oy My + Ge MM) | 


Einer von ihnen, z. B. der erste absorbiert dann 
Oy My 

di My + Ag Me + Hy Mz + Oy My © 

Die Werte der Absorptionskoeffizienten « fiir die Chlorophylle a und b 
wurden der Arbeit von ZSCHEILE und Comar (1941) entnommen; die 
fiir Karotin und Xanthophyll derjenigen von Kar (1937). Die in diesen 
Arbeiten angegebenen Absorptionskoeffizienten gelten jedoch nur für 
die Farbstoffe in ätherischer Lösung. Die Rechnung aber kann mit 
ihnen durchgeführt werden, unter der Voraussetzung, daß die Absorptions- 
koeffizienten im Blatt nicht völlig andere sind als in der Lösung. Bei 
Berücksichtigung der wahrscheinlichen Verschiebung der Maxima und 
Minima der Absorption der Farbstoffe im Blatt um etwa 20 my nach den 
größeren Wellenlängen zu, wären bei der Berechnung im Rot etwas höhere, 
im Blau etwas niedrigere Werte zu erwarten. Im Grün blieben sie etwa 
die gleichen. — Genauere Werte der Wirkung und damit der Absorption 
in den einzelnen Spektralgebieten könnte man mit spektralzerlegtem Licht 

16* 





À, = À: 
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erwarten. Jedoch auch nur im Rot, in dem Gebiet, in dem nur die 
Chlorophylle absorbieren. Im Blau und Grün würde die konkurrierende 
Absorption der Karotinoide wieder eine Berechnung erfordern. 

Zur Berechnung der Absorption in den entsprechenden, von den 
Farbfiltern ausgeschnittenen Bereichen des Spektrums, wurden die 
Absorptionswerte für Chlorophyll a + b, Chlorophyll! b und die Gesamt- 
absorption der vier Farbstoffe mit den für die entsprechende Wellenlänge 
errechneten Filterwerten multipliziert und nach diesen Kurven gezeichnet. 
Durch graphisches Integrieren dieser Kurven erhält man die in Tabelle 37 
aufgeführten Filter-Farbstoff-Absorptionswerte. 











Tabelle 37. 
Chlorophyll a + b 
Chlorophyli a + b Chlorophyll b Karotin 
Filterwert und Xanthophyll 
CT 
Filter [“urch 878 durch gra- durch gra- durch gra- 
hisches J 
“hee phisches | in % des | Phisches | in % des | Phisches | in % des 
grieren) gén Filter- te Filter- grieren | Filter- 
erhaltener| Wertes Terhaltener| "ertes Terhaltener| Wertes 
Wert Wert Wert 
Rot 2 2420 430 17,8 53,6 2,22 430 17,8 
Grün 2 750 32,4 4,32 8,44 1,12 51,2 6,84 
Blau 2 169 63,6 37,6 16,2 9,6 101 59,7 























Nach diesen Absorptionsberechnungen ergeben sich die in Tabelle 38 
unter A aufgeführten für die einzelnen Spektralgebiete und absorbierenden 
Farbstoffe nach der ab- 


Tabelle 38. sorbierten Energie er- 





























Farbstoff Rot Grün Bleu rechneten Verhältnis- 

à 56,2 11,5 100 zahlen. Unter B sind in 

b 23,0 11,65 100 der gleichen Tabelle die 

A | a+b 47,4 11,50 100 energetischen Schwer- 
ee 4 20,0 1120 a punkte der Absorp- 

> 662 532 220 tion durch die ver- 

b 645 540 450 schiedenen Blattfarb- 

B | a+b 660 535 430 stoffe in den verschie- 
STE ri Pm = = denen Spektralgebieten 

= 88,5 146 100 angegeben. C enthält 

b 33,0 14.0 100 die  Verhältniszahlen 

C | a+b 72,8 14,3 100 von Blau : Grün : Rot 
ot aes ns as = errechnet nach der 

D hen 60,0 25,0 100 Zahl der absorbierten 


Quanten. Unter D ist 
der in den Versuchen ermittelte Wert angegeben. 

Man erkennt, daß unter der Voraussetzung bestimmter Absorptions- 
bedingungen Blaulicht stärker wirksam sein kann als Rotlicht, ohne 
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aber daraus den Schluß ziehen zu müssen, daß im Blaulicht die Ab- 
sorption der Karotinoide dabei die ausschlaggebende Rolle spielt. Viel- 
mehr läßt die Gegenüberstellung der gefundenen und berechneten Werte 
erkennen, daß diese bei Berücksichtigung der Absorption durch Chloro- 
phyll a + b allein den gefundenen Werten am nächsten kommen. 

Da sich jedoch bei Berücksichtigung der Verschiebung der Absorptions- 
bande im Blatt verglichen mit der ätherischen Lösung eine relative 
Erhöhung der Werte im Rotlicht und eine Verminderung im Blaulicht 
erwarten läßt, so würden die errechneten Relativwerte im Rot ansteigen 
und sich weiter von den gefundenen Relativwerten entfernen. 

Wenn auch aus den Berechnungen einwandfrei der Schluß gezogen 
werden kann, daß die Strahlenabsorption durch die Karotinoide allein 
nicht zur Spaltenöffnung führen kann, daß andererseits die Absorption 
durch Chlorophylle allein wohl dazu in der Lage ist, so muß doch die 
Möglichkeit noch offen gelassen werden, daß die Strahlungsabsorption 
durch die Karotinoide bei der Spaltenöffnung in irgendeiner Weise mit- 
wirken kann. 

Der Relativwert für die Wirkung des Grünlichtes fällt bei der Be- 
rechnung auffallend niedrig aus verglichen mit dem gemessenen. Das 
würde mit den Erfahrungen übereinstimmen, die von verschiedenen 
Autoren über die Absorption von Strahlung verschiedener Wellenlänge 
an Blättern gemacht worden sind. Die Unterschiede zwischen Rot- und 
Blauabsorption einerseits und Grünabsorption andererseits wurden nie 
so groß gefunden wie in der ätherischen Lösung von vergleichbarer 
Konzentration und Schichtdicke. Weiterhin ist damit zu rechnen, daß 
im Grünlicht die aus dem Blatt zurückgestrahlte Energie größer ist 
als im roten und blauen Licht. Allerdings dürfte danach der errechnete 
Wert nur um 15% ansteigen, so daß noch andere Faktoren im Spiele 
sein müssen. Durch Annahme einer höheren Farbstoffkonzentration 
würden zwar die Werte für Grün absolut und relativ zunehmen, die für 
Rot jedoch auch. Im Grünlicht würden nach der Rechnung 63,2% 
der Gesamtstrahlung von den Chlorophyllen und 36,8% von den Karo- 
tinoiden absorbiert werden; eine Mitwirkung der letzteren wäre im 
Grün ebenso wie im Blau wohl möglich, nicht natürlich im Rotlicht. 


Schlußbetrachtungen. 

Die vorliegenden Untersuchungen lassen die unterschiedliche Wirk- 
samkeit einzelner Spektralgebiete auf die Stomatärbewegungen erkennen. 
Es wurde gefunden, daß sich Rot: Grün : Blau = 100: 42: 168 verhält. 
Dieses Ergebnis unterscheidet sich von dem in einigen neueren Arbeiten 
erhaltenen. So fanden Harms und SIERP, wie schon in der Einleitung 
zu dieser Arbeit erwähnt wurde, im Blau, Grün und Orangerot die 
Maximalspaltweite von 100% gegenüber nur 50% im Rot. In einem 
anderen Teil dieser Arbeit wurde bereits hervorgehoben, daß sich unsere 
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Ergebnisse mit denen Sıerps und Harms’ schwer vergleichen lassen, da 
diese ihre Versuche bei wesentlich höheren Intensitäten, in einer ganz 
anderen Phase des Spaltöffnungsablaufes vorgenommen haben. Doch 
hat damit die von ihnen gefundene Minderwirkung von 50% gegenüber 
100% im Grün und Blau noch keine Erklärung gefunden. 

SIERP gibt in seiner Arbeit die Durchlässigkeit seiner Filter im Ultrarot für 
die Lichtwellenlängen von 1000—1450 my mit maximal 7% an (festgestellt nach 
„empirischen Messungen‘), die er bei der Berechnung der Wirksamkeit der Licht- 
farben unberücksichtigt ließ, da dieser Betrag innerhalb der Fehlergrenze lag. 
Der Betrag von nur 7% Ultrarotstrahlung vornehmlich beim Filter Rg 2 + 1 cm 
CuSO,-Lésung muß außerordentlich gering erscheinen. Eine genaue Berechnung 
der Durchlässigkeit des von Sterr benutzten Rotfilters (Angaben für Rg 2 aus 
der Filterliste von ScHoTr und GEN., für lcm Wasser und 6%ige CuSO, nach 
BACHMANN) ergibt, daß von der dieses Filter passierenden Gesamtstrahlung 65% 
auf den Bezirk der Lichtwellenlänge von 1000—1450 my entfällt. Rechnet man 
dazu noch den Betrag der Strahlung, der zwischen 700—1000 mu das Filter passiert 
und der 5% der Gesamtdurchlässigkeit ausmacht, so ergibt sich, daß das Sierrsche 
Rotfilter nicht 7%, sondern 70% für die Lichtreaktionen unwirksame Strahlung 


enthält. 

Wie in dieser Arbeit gezeigt werden konnte, wurde nach Erreichen 
der Maximalspaltweite bei weiterer Steigerung der Intensität im Rot-, 
Blau- und Weißlicht eine beginnende Schließbewegung der Spalten be- 
obachtet, während im Grünlicht die Maximalspaltweite beibehalten 
wurde. Es kann angenommen werden, daß nach Überwindung dieser 
Schließbewegung, also nach Überwindung des Minimums der Intensitäts- 
Spaltweitekurve bei immer weiterer Steigerung der Intensitäten die 
Spaltweite auch im Blau und Rot wieder den Wert erreicht, der 
im Grün beibehalten wurde. Die Versuchsergebnisse SIERPs und Harms’, 
deren Versuche nicht wiederholt wurden, weil, wie bereits mehrfach 
erwähnt, die großen Lichtintensitäten bei unserer Versuchsanordnung 
nicht zu erreichen waren, könnten danach so erklärt werden, daß 
bei den von ihnen benutzten hohen Intensitäten im Blau eben wieder 
die gleiche Spaltweite nach dem zweiten Anstieg erreicht wird, die im 
Grün beibehalten wurde, während die Intensität der wirksamen 
Strahlen im Rot, die nur 30% der Gesamtstrahlung ausmacht, noch 
nicht genügt, die Maximalspaltweite auch in diesem Gebiet wieder 
herbeizuführen. 

Anders steht es mit den Ergebnissen Parrz’. Er fand ein Verhältnis 
von Rot : Grün : Blau = 100 : 0 — 20:50. Die stärkere Wirksamkeit des 
roten als des blauen Spektralbereichs, die in der vorliegenden Arbeit 
nicht gefunden wurde, ist darauf zurückzuführen, daß PAETZ mit anderen 
Bezugsgrößen gerechnet hat. Er bezog nicht auf die gesamte auf das 
Blatt auffallende Strahlung, sondern nur auf den Bereich 400—700 mu. 
Wenn wir ihm darin folgen, so ergeben sich folgende Verhältniswerte 
der Wirksamkeit: 





Rot : Grün : Blau = 100: 29,8 : 126. 
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Man erkennt bei dieser Berechnung eine erhebliche Erhöhung der 
Wertigkeit des Rot. Die gegenüber den von PAETz mitgeteilten Werten 
noch bleibende Differenz muß auf Unterschiede in den Filtern zurück- 
geführt werden. Unerklärlich jedoch mußte zunächst angesichts meiner 
Befunde die von PAETZ festgestellte Unwirksamkeit bzw. sehr geringe 
Wirkung des Grünlichtes bleiben. 

Ein Versuch mit den von PAETZ benutzten Filtern konnte nicht 
ausgeführt werden, doch wurden Versuche mit einer der PAETZschen 
sehr nahe kommenden Anordnung unternommen. Im Gegensatz zu 
meiner Versuchsanordnung, bei der zwischen Objekt und Filter stets 
lcm Wasser eingeschaltet war, wurde in diesem Fall gleich vor dem 
Objekt der Rahmen mit den beiden ScHoTT-Filtern Vg9 und GG 11 
aufgestellt, darauf folgten 3 cm H,O + Scuort-Filter Bg 7 an Stelle der 
von PArTz benutzten 2 cm '71/,%igen CuSO,-Lösung. Die Anordnung 
entsprach also der der PArTzschen Versuche, die Filter waren jedoch 
die von mir bei Grün 2 benutzten und thermoelektrisch gemessenen, 
so daß die Intensität der auf das Blatt autfallenden Strahlung bekannt 
war. Belichtet wurde mit einer 100 Watt-Lampe. Ein Versuchsprotokoll 
zu diesem Versuch bringt Tabelle 39, die graphische Darstellung zeigt 


























Tabelle 39. 
J hans Mittel Damnit 

cal/qem - min 1 2 3 = 100 
115,6 -10-$ 83,4 74,8 81,8 80,0 43,5 
59,0 -10-$ 54,0 46,2 49,8 50,0 27,2 
40,0 -10-$ 41,2 33,4 37,0 37,2 20,2 
28,9 -10-$ 35,4 26,8 29,2 30,93 16,5 
23,9 -10% 35,8 27,0 28,8 30,53 16,6 
20,1 -10- 39,8 33,2 35,6 36,2 19,7 
12,85 - 10 52,8 46,4 48,0 49,1 36,7 
7,225 - 10-$ 106,2 97,8 101,4 101,8 55,2 

3,21 - 10% 187,6 178,2 183,6 183,13 100 

Dunkel 188,0 178,2 183,4 184,27 100 


Abb. 12. Es wurde festgestellt, daß die Spalten sich zunächst bei zu- 
nehmender Belichtung rasch und leicht öffneten bis zur Maximal- 
spaltweite bei 

J = 23,9 - 10-6 cal/qem : min. 


Dieselbe wird noch bei J = 28,9 - 10% cal/qem - min beobachtet, dann 
nimmt sie beim weiteren Steigern der Intensität ab, ebenso wie es bei 
den im 3. Abschnitt beschriebenen Reihenversuchen im Rot- und Blau- 
und Weißlicht gefunden wurde. Ein am nächsten Tag mit der gleichen 
Pflanze und an denselben Blättern unternommener Kontrollversuch mit 
der Filter -Wasser-Anordnung, die in meinen Versuchen stets angewendet 
wurde, führte wieder zu dem Ergebnis, das die Reihenversuche erbracht 
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hatten: Nach Erreichen des Maximums wird im Grün die Spaltweite 
beibehalten. — Damit hatte sich bei der Nachahmung des PAETzschen 
Versuches eine Erscheinung wiederholt, die bei Vorversuchen immer 
wieder beobachtet wurde, daß nämlich die Spalten bei nur einer Wasser- 
schicht und zwar zwischen Filter und Lampe im Verlaufe des Versuches 
sich zu schließen begannen. 

Dieser Versuch erklärt die bei PAgrz beobachtete Unwirksamkeit des 
grünen Lichtes. Es wird bei der Parrzschen Versuchsmethodik für die 
Abhängigkeit zwischen Intensität und Spaltweite eine Kurve mit einem 
Optimum bei J = 23—28- 
10-* cal/qem - min erhalten. 
PAr7z hat zufällig im Griin- 
liehtversuch mit Energien 
begonnen, die jenseits des 
Optimums im abfallenden Ast 
der Kurve liegen (der nie- 
drigste Wert im Versuch 23 
lag bei J = 38,3 - 10% cal/ 
gem + min). PAETZ mußte 
also beim Steigern der Inten- 
sität im Grün ein Schließen 

„0 "calkne-min der Spalten feststellen. 
Abb. 12. Tradescantia viridis. Belichtet mit Grün 2 Wie eben erwähnt, war 
[Anordnung nach PAETZ (siehe Text)]. diese Beobachtung schon bei 
den Vorversuchen gemacht 
worden und wurde auf eine Wärmestrahlung der Filter zurückgeführt, 
die einen Teil der absorbierten Strahlung als sekundäre Wärmestrahlung 
wieder aussenden. 

Dieser Versuch zeigt zugleich, wie temperaturempfindlich und ab- 
hängig in einem bestimmten Energiebereich die Spaltöffnungsbewegungen 
sind. Diese Tatsache, in Verbindung mit den Untersuchungen anderer 
Forscher (ScARTH 1929, BüNNING 1940) lassen folgende Überlegungen 
zu über die Vorgänge, die sich bei der Bestrahlung von Schließzellen 
abspielen, und die bei Steigerung der Belichtungsintensität im Weiß-, 
Rot- und Blaulicht erst zu einer Öffnung der Spalten, dann wieder 
zu einem Schließen führen: 

Es konnte in dieser Arbeit durch Versuche und Berechnungen gezeigt 
werden, daß bei den Spaltöffnungsbewegungen die Lichtabsorption durch 
die Chlorophylle maßgebend beteiligt ist. Der Gedanke liegt darum 
nahe, die in den Schließzellen bei Beleuchtung zur Spaltenöffnung bzw. 
Schließung führenden Turgoränderungen direkt oder indirekt auf assi- 
milatorische Vorgänge in den Schließzellen zurückzuführen. Die Schließ- 
zellenbewegungen sind Turgorbewegungen; die Differenz des Turgors 
der Schließzellen zu den Nebenzellen muß also bis zum ersten Maximum 


Porometergeit 
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der Spaltweite zunehmen, dann bis zu dem in den Versuchen gefundenen 
Minimum der Intensitäts-Spaltweitekurve sinken, um danach erneut 
wieder anzusteigen. Eine Turgorerhöhung in den Schließzellen kann 
1. durch Zunahme von osmotisch wirksamen Substanzen in den SchlieB- 
zellen, 2. durch Erleichterung der Wasserzufuhr, 3. durch Erschwerung 
der Transpiration, und 4. durch abnehmende Durchlässigkeit für gelöste 
Stoffe, erzielt werden, sowie umgekehrt eine zum Spaltenschluß führende 
Turgorminderung durch die entgegengesetzten Vorgänge hervorgerufen 
werden kann. 

Es seien zunächst die Vorgänge erörtert, die mit einsetzender Be- 
lichtung bis zum ersten Maximum der Spaltweite führen. 

Bei Beleuchtung der Schließzellen mit geringsten Intensitäten setzt 
sogleich die Assimilation ein, die mit Zunahme der Lichtintensität pro- 
portional derselben bis über den Kompensationspunkt hinaus ansteigt. 
In dem ganzen untersuchten Intensitätsbereich ist daher eine der Licht- 
intensität proportionale Zerlegung der Kohlensäure pro Zeiteinheit an- 
zunehmen, und zwar unabhängig von der CO,-Konzentration und der 
Temperatur, da die Assimilation bei geringen Intensitäten von dieser 
noch unabhängig ist. Infolge der einsetzenden Assimilation muß die 
CO,-Tension mit steigender Intensität immer mehr abnehmen, gleich- 
zeitig müssen die Kohlehydrate in den assimilierenden Zellen proportional 
der Lichtintensität zunehmen. Inwieweit sie jedoch osmotisch wirksam sind, 
hängt davon ab, inwieweit sie in Stärke umgewandelt werden, oder in Form 
vom Hexosen oder Disacchariden erhalten bleiben. Der osmotische Wert der 
Schließzelle braucht daher nicht proportional der Intensität anzusteigen. 

In diesem Zusammenhang interessiert es, wieviel Zucker als Dex- 
trose berechnet infolge Assimilation in einer Schließzelle bei den ver- 
wendeten Intensitäten entstehen kann. Ist J die auffallende Strahlung 
ing cal/gem - min, A der von den Chlorophyllen absorbierte Anteil und 
F die Fläche einer Schließzelle in qem ausgedrückt, so würden in 


1 Minute as - 0,8 Mol Traubenzucker gebildet, wenn 80% der ab- 


sorbierten Energie (Rotlicht) photochemisch ausgeniitzt werden. Divi- 
diert man diesen Wert durch das Volumen V der Zelle in Liter aus- 
gedrückt, so erhält man die Erhöhung des osmotischen Wertes in 
Mol/Liter-Minute. Drückt man F und V in u? bzw. u® aus, so ergibt sich 
J-A-F-0,8-105  J-A-F 
108.6700-.7 7 
Eine Steigerung der Intensität um 10-*cal/gem - min würde in der 
Reaktionszeit von 30 Min. den osmotischen Wert um höchstens 


nun AE Mol/Liter 


AP = 





- 11,9 Mol/Liter - min . 


ansteigen lassen können. Bleibt dann die Spaltweite konstant, so ist 
ein Gleichgewicht zwischen neugebildetem Zucker und durch Atmung 
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oder chemische Umwandlung unwirksam gewordenem eingetreten. Nun 
betragen: 
F = 458 u? für Tradescantia 
V = 16800 u? { (als Mittelwert aus 
A = 0,178 zehn Messungen) 
also 
AP = 0,000 173 Mol/Liter. 


Beim Übertragen einer Tradescantia aus dem Dunkel in Licht von der 
Intensität 3 -10-4cal/qem - min, das zu maximaler Spaltweite führt, 
würde durch Assimilation der osmotische Wert in 30 Min. um 0,00052 Mol/ 
Liter ansteigen. Dies könnte nur zur Öffnung führen, wenn die Saug- 
kraft der Schließzellen bei geschlossenen Spalten sehr klein ist, was 
aber nicht zu erwarten ist, da die Schließzellen bei Spaltenschluß wesent- 
lich kleineren Turgor aufweisen müssen, als bei maximaler Öffnung. 
Danach ist nicht anzunehmen, daß in dem von uns untersuchten Inten- 
sitätsbereich die Assimilation an den Stomabewegungen direkt be- 
teiligt ist. 

Es wirken jedoch noch andere Faktoren in gleicher Richtung. Nach 
SoARTH (1929) und PEKAREK (1934) ist eine bestimmte Spaltweite auch 
abhängig von dem in den Schließzellen herrschenden py. Die [H'] 
wird jedoch auch von der Bildung oder dem Verbrauch der CO, beein- 
flußt. Unter den eben betrachteten Bedingungen (J = 3 - 10-#cal/qem - 
min und ¢ = 30 Min.) würden durch die Assimilation 0,003 Mol/Liter 
Kohlensäure verbraucht werden. Bei 20° würden sich bei dem üb- 
lichen Partiärdruck von 0,03%, d. h. 0,0003 atm. CO, in dest. Wasser 
900 - 0,0003 = 0,27 cem/Liter auflösen. Das entsprächen I — 1,2 - 
10-* Mol/Liter. Der Verbrauch in 30 Min. ist danach etwa 29mal so 
hoch. Zwar ist die Löslichkeit der Kohlensäure in Lösungen anderer 
Stoffe (Salze usw.) von der in dest. Wasser verschieden, doch läßt diese 
Rechnung erkennen, daß mit einsetzender Assimilation die in der Zelle 
herrschende hohe CO,-Tension erheblich abnimmt, und damit mit einer Ver- 
schiebung des pp-Wertes nach der alkalischen Seite hin wohl gerechnet 
werden kann. ScARTH (1932) findet bei T'radescantia zebrina, daß die Auf- 
lösung der Stärke in den Plastiden vom py-Wert abhängig ist und damit 
ebenso die Spaltweite. Eine Erklärung dieser Erscheinung läßt sich im An- 
schluß an eine Reihe russischer Arbeiten finden, wonach der physikalisch- 
chemische Zustand des Plasmas entscheidend an der Steuerung der 
Kohlenhydratumwandlung beteiligt ist. So wirkt Invertase im ,,adsor- 
bierten“ Zustand synthetisierend, im ,,gelésten‘‘ jedoch hydrolysierend 
(ARASSIMOWICH, Kurssanow, OPARIN). Für Proteasen wird von Kurssa- 
Now und BRIUSHKOWA ein ähnliches Verhalten mitgeteilt. Gegen den 
Hintergrund dieser Angaben ist eine Mitteilung BÜüNNINGs (1940) von 
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Interesse, nach der die Umwandlung von Stärke in Zucker in den 
Plastiden durch erhöhte Amylasewirkung hervorgerufen wird, da bei 
hoher [H’] in den Chloroplasten Amylase adsorptiv gebunden sei, und 
bei Abnahme der [H'] freigesetzt werde. Durch den Verbrauch der CO, 
infolge Assimilation und die dadurch hervorgerufene Abnahme der [H'] 
wird danach eine Erhöhung des osmotischen Wertes der Schließzellen 
verursacht, gleichzeitig aber auch die Atmung und CO,-Bildung gesteigert 
werden. 

Eine Abhängigkeit der Spaltenöffnung im ersten ansteigenden Ast 
der Intensitäts-Spaltweitekurve von Permeabilitätsänderungen des 
Schließzellenplasmas infolge der Belichtung ist nicht anzunehmen. 
Ein Einfluß des Lichtes auf die Permeabilität pflanzlicher Protoplasten 
ist bisher nur bei größeren gebotenen Lichtenergien festgestellt worden 
(JARVENKYLA 1937; L. BRAUNER 1935; L. BRAUNER und M. BRAUNER 
1935). Ebenso konnte auch PyRKoscH kolloidchemische Veränderungen, 
die er an mehreren lyophilen Kolloiden im Licht beobachtete, und die 
er bei der Analyse der Schließzellenfunktionen berücksichtigt wissen 
will, nur bei sehr großen Lichtintensitäten feststellen. 


Da die gleiche Spaltweite und damit auch die gleiche Turgescenz 
bei mehreren bestimmten Intensitäten erreicht wird, muß bei diesen 
Intensitäten ein Gleichgewicht zwischen Wasseraufnahme und Transpi- 
ration bestehen. Da bei gleicher Spaltweite und gleicher Temperatur 
die Transpiration offenbar gleich groß sein muß, ist anzunehmen, daß 
bei den verschiedenen Intensitäten, welche eine gleiche Wirkung auf 
die Spaltweite ausüben, entweder die Temperatur verschieden ist und 
damit auch die Transpiration, die Saugkraft und der osmotische Wert 
verschieden sind, oder, wenn das nicht der Fall ist, daß der osmotische 
Wert der Schließzellen bei diesen verschiedenen Intensitäten gleich ist. 
Dieses Gleichgewicht stellt sich in verschieden langer Zeit ein (30 bis 
150 Min.). Die Reaktionszeit ist abhängig von der Intensität, und zwar 
ist sie bei niederen Intensitäten kurz, bei höheren lang. 


Von der auf ein Blatt eingestrahlten Energie wird jedoch nur ein 
Bruchteil in chemische Energie umgewandelt. Die ultrarote sowie die 
durch die Karotinoide absorbierte Strahlung (im blauen Licht 37%, im 
grünen 36,8% der Gesamtstrahlung) wird vermutlich restlos, die von 
den Chlorophyllen absorbierte Strahlung zu mindestens 20% (im Rot- 
licht) in Wärme, also molekularkinetische Energie, umgewandelt. Mit 
einer Erwärmung der Schließzellen bzw. ihrer Plastiden infolge der 
Bestrahlung ist danach auf alle Fälle zu rechnen. Sie muß steigen mit 
Zunahme der Intensität. Die eingestrahlte Wärme kann durch Ableitung, 
Konvektion, Ausstrahlung und Verdampfung von Wasser wieder ver- 
braucht werden. Ableitung, Konvektion und Ausstrahlung müssen um so 
kleiner sein, je mehr sich auch die Umgebung der Schließzellen infolge 
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der Einstrahlung erwärmt. Die Temperatur muß demnach im Rot- 
und Blaulicht höher sein als im Grünlicht, das schwächer absorbiert 
wird und in tiefere Schichten des Blattes eindringt. 

Infolge dieser Erwärmung ist in dem von uns untersuchten Inten- 
sitätsbereich eine Steigerung der Atmung und der Transpiration zu 
erwarten. Es besteht also die Möglichkeit, daß mit Zunahme der Inten- 
sität infolge Temperaturerhöhung die Turgescenz der Schließzellen sinkt. 

Wird nun bei Zunahme der Intensität die CO,-Bildung durch Atmung 
infolge der Temperaturzunahme mehr gesteigert als der CO,-Verbrauch 
durch die Assimilation, so muß, solange die Intensitäten noch unterhalb 
der Kompensationsintensität liegen bzw. dieser entsprechen, eine Zu- 
nahme der [H'] eintreten, die wiederum eine Verminderung der Stärke- 
spaltung nach sich zieht. War bei der niederen Intensität ein Gleich- 
gewicht zwischen Neubildung und Verbrauch von Zucker vorhanden, 
so wird nun eine Verminderung des osmotischen Wertes der Zelle und 
ein Schließen der Spalten einsetzen. 

Eine Temperaturerhöhung kann also durch erhöhten Verbrauch os- 
motisch wirksamer Substanzen (infolge gesteigerter Atmung), ferner 
durch verminderte Bildung von Zucker aus Stärke (wegen gesteigerter 
[H°}) und auch durch Erhöhung der Transpiration zu einer Turgescenz- 
minderung führen. 

Der Einfluß der Temperatur auf die Atmung und die damit ver- 
bundene Erhöhung der [H’] und verminderte Bildung osmotisch wirk- 
samer Substanzen kann nur bei niederen Intensitäten wirksam sein, 
bei denen die Atmung stärker ist als die Assimilation, und der Tempe- 
raturkoeffizient der Assimilation noch klein ist. Überwiegt die Assi- 
milationsintensität die Atmungsintensität und ist 


At At 
Qio atm 10 “J atm < Quo Ass 10 * (J ass + À Fass), 


so muß eine Erhöhung der Intensität zu einer Verminderung der CO,- 
Tension und zu einer Vermehrung der osmotisch wirksamen Substanzen 
führen. Jedoch schon wenn die Assimilationsintensität gleich der 
Atmungsintensität ist, also im Kompensationspunkt, kann der Einfluß 
der Temperaturerhöhung auf die Atmung durch Intensitätssteigerung 
nicht mehr so stark sein, daß sie eine Turgescenzminderung herbeiführen 
kann. Eine Erhöhung der Intensität auf den doppelten Wert würde 
annähernd eine Verdoppelung der Assimilation herbeiführen, die Atmung 
müßte also auf über den doppelten Wert steigen, d.h. die Temperatur 
sich um 10° erhöhen, wenn Q, = 2 ist. 

In diesem Zusammenhang wurde an Hand einiger in Tabellenform 
mitgeteilter Versuchsprotokolle aus der Arbeit von GABRIELSEN (1940) 
festgestellt, bei welchen Intensitäten er bei seinen Objekten den Kompen- 
sationspunkt feststellte. Tabelle 40 enthält diese Werte; dabei sind die 
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Werte, die den Tabellen nicht direkt zu entnehmen waren, da die Be- 
lichtung erst oberhalb des Kompensationspunktes einsetzte, unter der 
Voraussetzung errechnet worden, daß die Assimilation proportional der 
Intensitätssteigerung zunimmt; diese Werte sind in der Tabelle in 
Klammern gesetzt. 


Tabelle 40. 








Komp tionspunkt bei Belichtung mit J cal/qem - min in 


























Pflanzen Mittel 
VB GG OR, OR, Weiß 
Sinapis alba 7,7.10-3%| 7,0 - 10? | (3,07-10-3) 5,92 - 10-3 
,, 99 16,7 - 10-3} 7,2 -10-* 4,3 - 10-3 9,4 - 10° 
>” ei 14,2 - 10-3] 10,7 - 103 | 4,7 - 10-3} 5,2 - 10 8,35 - 10-3 
” , 6,8 - 10-3 
, 6,3 - 10-3 
Fraxinus excelsior 
(Sonnenbl.) 4,5 - 10-3 
(Schattenbl.) (1,5 - 10-3) 
(Sonnenbl.) 8,6 - 10-3| 3,3 - 10-3 2,3 - 10-3 4,73 - 10-3 
(Schattenbl.) 4,8- 10-7] (1,8 - 10-3) (1,2 - 10-3) 2,6 - 103 
Corylus maxima (3,3 - 10?) 
Prunus cerasifera (11-10) 
var. Pissartii 
Corylus maxima | 5,96 - 10-3| (2,93 - 10-3) (2,95 - 10-3) 3,95 - 10-3 
Prunus cerasifera 
var. Pissartii 19: -10-*| 27 .- 10 (6,0 - 10-3) 17,3 - 10-3 


Da die Kompensationsintensität nach GABRIELSEN im Mittel 5,8 - 10-3 
cal/gem - min beträgt, kann bei Verdoppelung der Intensität in der 
Reaktionszeit von 30 Min. dem Blatt nur eine Energie von 0,3 cal/qem 
zugeführt werden. Bei einer Blattdicke von 0,5 mm würde die Er- 
wärmung auch wenn die Wärme nicht abgeleitet würde, höchstens 6° 
betragen, tatsächlich ist sie aber viel geringer. Bei der Kompensations- 
intensität, und wahrscheinlich schon bei etwas kleineren Intensitäten 
könnte daher mit Steigerung der Intensität ein Schließen der Spalten 
nicht eintreten, sofern die Atmungssteigerung durch Temperatur be- 
teiligt ist. Auffallend ist im Hinblick auf diese Überlegungen, daß 
das Minimum der Spaltweite im weißen Licht für Tradescantia bei 
5,08 - 10-2 cal/qem - min gefunden wurde, also in dem gleichen Intensitäts- 
bereich liegt, in dem die von GABRIELSEN ermittelten Kompensations- 
punkte liegen. Zwar sind die von GABRIELSEN untersuchten Pflanzen 
fast durchweg Sonnenpflanzen und für T'radescantia als Schattenpflanze 
dürfte ein tiefer liegender Kompensationspunkt erwartet werden. Nach 
LuNDEGARDH (1930) jedoch wurden die Kompensationsintensitäten für 
eine Anzahl Schattenpflanzen bei etwa 3,3—6,6 - 10-3 cal/qem - min fest- 
gestellt. GEIGER (1927) gibt die Kompensationsintensität für die extreme 
Schattenpflanze Aspidistra mit etwa 3-10-* cal/gem - min an. Diese 
Werte lassen erkennen, daß für T'radescantia die Kompensationsintensität 


wohl mit etwa 5 - 10-3 cal/gem - min angenommen werden kann. 
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_ Der Einfluß der Temperatur auf die Transpiration beruht auf der 
Änderung des Dampfdruckes. Bei Zimmertemperatur ist Q,, für den 
Dampfdruck über Wasser etwa 1,85. Ist 4¢ die Temperaturerhöhung 
und q der relative Dampfdruck der Außenatmosphäre, so wird das Dampf- 


4t 

druckgefälle von K (1 —q) auf K (1,85 10 __ q) erhôht. Bei einer Tempe- 
raturerhöhung von 10° und 70% relativer Feuchtigkeit der Außen- 
atmosphäre würde das Dampfdruckgefälle von X - 0,3 auf K - 1,15 also 
auf das 4fache erhöht werden. Eine prozentual starke Transpirations- 
steigerung kann also schon bei geringer Temperaturerhöhung eintreten. 
Die Transpirationssteigerung bedingt ebenfalls einen Turgescenzverlust 
der Zelle, der nur durch eine entsprechende Steigerung der Saugkraft 
der Zelle ausgeglichen würde. 

Man kann demnach nach diesen Überlegungen annehmen, daß der 
im Rot-, Blau- und Weißlicht beobachtete Spaltenschluß ‘sich auf 
Atmungs- und Transpirationserhöhung zurückführen läßt. 

Im Kompensationspunkt, oder in unseren Versuchen, im Minimum 
der Intensitäts-Spaltweitekurve, ist die Lichtintensität so groß geworden, 
daß die Assimilation alle einer Spaltenöffnung entgegenarbeitenden Fak- 
toren überwiegt. Zunächst tritt vermutlich erneute Verschiebung der 
[H'] zur alkalischen Seite und damit eine stärkere Umwandlung von 
Stärke in Zucker ein. Doch muß bei höheren Intensitäten auch damit 
gerechnet werden, daß der Einfluß der Assimilation direkt auf die 
Spaltenweite zum Ausdruck kommt. Wir können annehmen, daß die 
Assimilationsintensität bis zum Kompensationspunkt proportional der 
Lichtintensität zunimmt. Eine auf die gleiche Art wie auf S. 249 durch- 
geführte Rechnung läßt erkennen, daß im Minimum der Intensitäts- 
Spaltweitekurve, also bei J = 5,08 - 10-3 cal/qem - min, der osmotische 
Wert der Schließzelle in 30 Min. um 0,0088 Mol/Liter ansteigt. Im Mini- 
mum und bei höheren Intensitäten sind die Reaktionszeiten der Spalten 
stark verlängert (mindestens 2 Stunden), so daß für diese Zeit demnach 
mit einer Erhöhung des osmotischen Wertes um 0,035 Mol/Liter zu 
rechnen ist. Da bei Lichtsättigung im allgemeinen die 10fache Assi- 
milationsintensität wie im Kompensationspunkt erreicht wird, kann bei 
Lichtintensitäten, die zur Lichtsättigung führen, eine Erhöhung des 
osmotischen Wertes um 0,35 Mol/Liter errechnet werden. Man erkennt, 
daß in diesem Intensitätsbereich die Assimilation demnach wohl in der 
Lage ist, direkt durch Neubildung osmotisch wirksamer Substanzen in 
den Schließzellen auf die Spaltöffnungsbewegungen einzuwirken. 

Zusammenfassend kann am Ende dieser Ausführungen gesagt werden, 
daß bei den stomatären Öffnungsbewegungen im Licht mit einer maB- 
gebenden direkten oder indirekten Beteiligung der Assimilation gerechnet 
werden kann. Die Annahme LINSBAUERS, die auch von SIERP, HARMS, 
PYRKOSCH und FREUDENBERGER vertreten wird, daß das Licht nuf als 





Abhängigkeit der Spaltweite der Stomata. 255 


Reizmittel bei den Stomabewegungen eine Rolle spiele, konnte nicht 
bestätigt werden. Unsere Ergebnisse stehen im Einklang mit den Parrz- 
schen Versuchsergebnissen, der die Vorgänge in den Schließzellen als 
photosynthetischen Vorgang deutete, und der bereits von SCHWENDENER 
(1881) geäußerten Anschauung, nach der die Lichtreaktionen der Stomata 
mit chlorophyllhaltigen Schließzellen auf Assimilationsvorgänge in diesen 
zurückzuführen sind. 


Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

Die Spaltöffnungsbewegungen wurden nach der Porometermethode 
und einer Methode der direkten mikroskopischen Messung untersucht. 

A. Die Untersuchungen der Abhängigkeit der Spaltweite von der 
Intensität der auf das Blatt auffallenden Strahlung hatten folgende 
Ergebnisse: 

1. Bei Rot-, Grün- und Blaubelichtung nimmt die Spaltweite 
mit Steigerung der Strahlungsintensität zunächst zu, bis bei etwa 
3 - 10-4 cal/qem - min ein Maximum erreicht ist, nach dessen Erreichen 
die Spaltweite im Rot und Blau wieder abnimmt, während im Grün- 
licht die Maximalspaltweite erhalten bleibt. 

2. Im Wesentlichen das gleiche Verhalten wie die Versuchspflanze 
Tradescantia viridis zeigen Phaseolus multiflorus und Helianthus annuus. 
Das 1. Maximum wird bei etwas höheren Intensitäten erreicht, die aber 
auch in der Größenordnung 10% cal/qem - min liegen. 

3. Untersuchungen im weißen Licht bei Tradescantia viridis zeigen, 
daß das Schließen der Spalten nach Erreichen des Maximums fortgesetzt 
wird, bis bei einer Intensität von J = 5,08 - 103 cal/qem - min der Wende- 
punkt erreicht ist. Von hier an öffnen sich bei weiterem Steigern der 
Intensität die Spalten wieder, jedoch sind die Reaktionszeiten der Spalten 
in diesem Intensitätsbereich sehr viel länger als beim ersten Öffnen der 
Spalten bei kleineren Intensitäten (2 Stunden an Stelle einer halben 
Stunde). 

B. Die Untersuchungen der Abhängigkeit der Spaltweite von der 
auffallenden Strahlungsqualität, wobei mit Hilfe der schon von PAErz 
angewandten Kompensationsmethode die Intensitäten verschiedener 
Qualitäten ermittelt wurden, die bei Verwendung des gleichen Blattes 
und des gleichen Porometerglöckchens die gleiche Spaltweite veranlassen, 
hatten folgende Ergebnisse: 

1. Bei geringen Intensitäten ergaben sich folgende Verhältniszahlen 
der Wirkung der verschiedenen Spektralgebiete auf die Öffnung der 
Spalten: Rot: Grün : Blau = 100 : 42 : 168. 

2. Im abfallenden Ast der Intensitäts-Spaltweitekurve (Abb. 9) ergab 
die Wirkung der Spektralgebiete auf die Schließung der Spalten folgende 
Verhältniszahlen: Rot: Grün: Blau = 100 : 0: 160,5. 
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3. Über die Wirkungsverhältnisse im dritten Teil der Intensitäts- 
Spaltweitekurve kann in dieser Arbeit nichts ausgesagt werden. 

C. Aus Untersuchungen über das Verhalten der Spaltöffnungen bei 
Belichtung von der Blattoberseite wurde geschlossen, daß die Haupt- 
wirkung auf die Spaltöffnungen die von den Schließzellenchloroplasten 
absorbierte Strahlung ausübt; denn die Intensität bei oberseitiger Be- 
strahlung mußte, um gleiche Wirkung wie bei unterseitiger Bestrahlung zu 
erzielen, soweit gesteigert werden, bis die das Blatt nach Ergebnissen, 
die SEYBOLD und Mitarbeiter an verschiedenen Blättern gewonnen hatten, 
passierende Strahlung derjenigen bei unterseitiger Belichtung entsprach 
(S. 238). 

D. Berechnungen der Quantenabsorption durch die Blattfarbstoffe 
lassen erkennen, daß bei Berücksichtigung der Absorption durch die 
Chlorophylle a + b allein die berechneten Werte den gefundenen am 
nächsten kommen, wenn auch eine Beteiligung der Karotinoide nicht aus- 
geschlossen werden konnte. 

E. 1. Am Schluß wird versucht, die diesen Ergebnissen nicht ent- 
sprechenden anderen Versuchsergebnisse SieRrs, Harms’ und PArTz’ zu 
erklären. 

2. Eine nähere Betrachtung des Verlaufs der ermittelten Intensitäts- 
Spaltweitekurve führte zu der Auffassung, daß im ersten ansteigenden 
Ast bei einsetzender Belichtung eine indirekte Wirkung der Assimilation 
(Pa-Verschiebung durch CO,-Verbrauch) zur Öffnung bis zum ersten 
Maximum führt, danach bei Rot-, Blau- und Weißlicht eine Wärme- 
wirkung ein Schließen der Spalten herbeiführt, während sich das er- 
neute Öffnen der Spalten nach Erreichen des Wendepunktes wahr- 
scheinlich auf eine Summierung der indirekten und direkten Wirkung 
der Assimilation (durch Neubildung osmotisch wirksamer Stoffe) 
zurückführen läßt. 


Die vorliegende Arbeit wurde im Botanischen Institut der Universität Leipzig 
ausgeführt. Herrn Prof. Dr. W. RUHLAND sage ich an dieser Stelle meinen auf- 
richtigen Dank für Überlassung des Themas und für seine Leitung der Arbeit. 

Ebenso danke ich Herrn Prof. Dr. F. BACHMANN für seine mannigfaltigen 
Ratschläge und das lebhafte Interesse, das er meiner Arbeit jederzeit entgegen- 
brachte. 
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ÜBER DEN EINFLUSS DES HETEROAUXINS 
AUF DIE WUCHSSTOFFBILDUNG IN HÖHEREN PFLANZEN.! 


Von 
CHRISTIAN DETTWEILER. 


(Eingegangen am 23. Oktober 1942.) 


Einleitung. 

Obwohl Heteroauxin (H.A.) und eine große Anzahl anderer Indol-, 
Phenol- und Naphtholderivate einen chemisch völlig anderen Bau zeigen 
als das Auxin, so vermögen sie doch Wirkungen hervorzurufen, die 
denen des echten Auxins gleichen. Das ist um so auffälliger, als schon 
geringe Veränderungen im Auxinmolekül dieses unwirksam machen. So 
macht schon der ganz heterogene Bau von Auxin und H.A. eine identische 
physiologische Wirkung sehr unwahrscheinlich. Tatsächlich gibt es Fälle, 
in denen das H.A. das Auxin nicht zu ersetzen vermag. Deshalb ist auch 
bereits von verschiedenen Seiten die echte Wuchsstoffnatur des H.A. 
angezweifelt worden. 

So konnte FRIEDRICH (1936) bei Helianthus-Hypokotylen Differenzen 
im Zuckergehalt der Konvex- und Konkavseite nur bei geotroper, durch 
Auxinverschiebung bedingter Krümmung, nicht aber bei Krümmung 
durch einseitiges Bestreichen mit H.A.-Paste feststellen und nahm daher 
an, daß der „Mechanismus‘‘ dieser Bewegungen ein verschiedener sein 
müsse. PoHL (1936) entzog dem Avena-Endosperm den Wuchsstoff 
durch ein elektrisches Potential, worauf die Koleoptile ihr Wachstum 
einstellte. Sie wuchs bei Fütterung des Endosperms mit Harnwuchsstoff 
oder reinem Auxin wieder weiter, nicht aber bei Zugabe von H.A. oder 
Phenylessigsäure. Dies führte Pont zu dem Schlusse, daß H.A. und die 
Phenylessigsäure keine Wuchsstoffe im Sinne Köcıs seien. Zweifel an 
der Wuchsstoffnatur des H.A. hegten auch LEONIAN und Lizzy (1937), 
ohne allerdings Beweise für diese Auffassung bringen zu können. 
H. Funke (1939) stellte bei verdunkelten isolierten Koleoptilen eine 
erheblich verminderte Empfindlichkeit gegen sehr geringe Konzen- 
trationen von H.A. im Gegensatz zu reinem Auxin fest und schloß daher 
auch auf eine unterschiedliche Wirkung beider. KONINGSBERGER (1938) 
fand an dekapitierten Koleoptilen einen Unterschied zwischen H.A.- und 
Auxinwirkung bei am Licht und im Dunkeln gezogenen Koleoptilen. 
Während H.A. in beiden Fällen gleiche Krümmungswinkel erzeugte, 
wirkte Auxin im Dunkeln stärker. Er schloß daraus auf eine Inakti- 
vierung des Auxins im Licht, eine Annahme, die durch die Unter- 
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suchungen OPPENOORTHS (1940) widerlegt wurde. Der klarste Beweis für 
die andersartige Wirkung wurde bisher von GAUTHERET (1939) erbracht. 
Dieser kultivierte isolierte Wurzelhaubenzellen der Lupine in Nährlösung. 
Sie vergrößerten sich dabei nicht, auch Zugabe von H.A. blieb ohne 
Erfolg. Erst wenn er die Wurzelspitze mit in die Nährlösung brachte, 
also Auxin zuführte, wuchsen die Zellen weiter. Jetzt hatte auch die Zu- 
gabe von H.A. einen stark fördernden Einfluß auf das Wachstum. Dies 
spricht deutlich dafür, daß die Wurzelspitze unter dem Einfluß des H.A. 
mehr Auxin produziert, denn nur dieses rief bei den Zellen Vergrößerung 
hervor. Entsprechend ist für Äthylen durch MıcHEner (1938) und 
Boreström (1939a) festgestellt worden, daß dieses nur zusammen mit 
Auxin wirksam ist (MICHENER), und daß die bekannten Verdickungen 
durch Äthyleneinwirkung nur durch eine abnorme Auxinverteilung, viel- 
leicht auch durch erhöhte Produktion dieses Stoffes, hervorgerufen 
werden. 

Nach diesen Untersuchungen schien die Annahme berechtigt zu sein, 
daß es sich bei H.A. und den anderen sog. künstlichen Wuchsstoffen 
nicht um solche handelt, sondern um Stoffe, die nach Art von ,,Reiz- 
stoffen‘‘ oder „Aktivatoren‘‘ das Auxin in der Pflanze mobilisieren. Es 
ist klar, daß in diesem Fall die Wirkungen des H.A. denen des Auxins 
scheinbar entsprechen müssen, und daß nur mit Hilfe besonderer Maß- 
nahmen zu entscheiden ist, ob das H.A. selbst oder durch seine Anwesen- 
heit entstandenes Auxin die eigentliche Ursache der Veränderungen dar- 
stellt. Herr Prof. v. GUTTENBERG regte zur Klärung dieses Problems die 
im folgenden geschilderten Versuche an. Sie sollten eine Entscheidung 
darüber herbeiführen, ob das H.A. ein echter Wuchsstoff ist oder nicht. 


Methodik. 

Für den Nachweis von H.A. in Lösungen kennen wir kolorimetrische 
Bestimmungen und physiologische Methoden, vor allem den Avena-Test. 
Bei diesem kann es dadurch von Auxin unterschieden werden, daß man 
die verschiedene Beständigkeit von Auxin und H.A. gegenüber Säuren 
und Laugen zur Hilfe nimmt. 

Für die kolorimetrische Bestimmung gab zuerst SALKOWSKI (1885) 
einen quantitativen Nachweis an unter Verwendung eines Nitrits und einer 
Mineralsäure in Gegenwart von Eisen. WINKLER und PETERSEN (1935) 
beschrieben eine quantitative Methode mit Kupfer, Glyoxylsäure (BENE- 
pict 1909) und Schwefelsäure, die jedoch nicht spezifisch für H.A. ist, 
sondern auch für Tryptophan gilt, aus dem das H.A. durch Abbau ent- 
steht und das auch selbst in der Pflanze zu finden ist. MITCHELL und 
BRUNSTETTER (1938/39) machten genauere Untersuchungen mit einer 
verbesserten Methode nach SaLKowskI! und konnten so mit Eisenchlorid- 
Schwefelsäure das H.A. in Mengen von noch 2 y in 18 ccm Ausgangslösung 
quantitativ kolorimetrisch feststellen. Mit der gleichen Methode konnte 
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ich bei ungefärbten Lösungen noch Konzentrationen von 3- 1075 in 
5 cem nachweisen. Bei gefärbten Pflanzenextrakten ist dies dann nicht 
mehr möglich. In solchen könnte der Nachweis nur mit Hilfe des Ab- 
sorptionsspektrums versucht werden. Im allgemeinen ist diese Reaktion 
also nicht empfindlich genug, da es sich meist um den Nachweis noch 
geringerer Konzentrationen handelt. 


Für die Durchführung der Versuche wurde deshalb die unterschied- 
liche Empfindlichkeit von Auxin und H.A. gegenüber Säuren und Laugen 
benutzt. Auxin ist nur beständig gegen Säure, H.A. nur gegen Lauge, bei 
umgekehrter Einwirkung werden beide zerstört (ERXLEBEN 1935). Es 
wurde dabei nach der von Köct, Haacen-Smit und ERXLEBEN (1934) 
angegebenen Weise der Pflanzenextrakt am Rückflußkühler jeweils mit 
der gleichen Menge n/1 HCl oder KOH 3 Stunden gekocht, nach dem 
Erkalten auf py 5 bzw. 8 gebracht und der Anteil des unzerstört geblie- 
benen Auxins oder H.A.s nach dem Ausschütteln der Lösung mit Chloro- 
form bei px 7 im Avena-Test bestimmt. Diese Methode ergab befriedi- 
gende Resultate und wurde daher auch durchweg in allen Trennungs- 
versuchen benutzt. 


Da es sich in den Versuchen immer um größere Gegensätze im Wuchs- 
stoffgehalt handelte, konnte der nicht immer gleichmäßige Avena-Test 
nach WENT benutzt werden. Nach Möglichkeit wurden unter sich zu 
vergleichende Serien am selben Tag zur gleichen Zeit getestet, jedoch 
nicht mehr als 2 Serien auf einmal (etwa 24 Koleoptilen), so daß in den 
Ergebnissen die Tagesschwankungen des Avena-Testes mit in Erschei- 
nung treten können. Da es sich aber stets um große Winkelunterschiede 
handelte, konnte dies Verfahren auch dann mit befriedigendem Erfolg 
angewendet werden, wenn die Bestimmung mancher Vergleichswinkel 
um einige Tage auseinander liegen mußte. Als Material stand Siegeshafer 
zur Verfügung, der im Dunkelhaus bei konstanter Temperatur von 21° 
(im Hochsommer bis 24°) und etwa 80% Luftfeuchtigkeit herangezogen 
wurde. Der Hafer wurde auf feuchtem Filtrierpapier unter Glasglocken 
bis zum Austreten der Koleorrhiza angekeimt, dann wurden die Pflanzen 
zu je 8 Stück in Blumentöpfen mit etwas sandiger Gartenerde im Dunkeln 
weitergezogen, bis die Koleoptilen eine Länge von etwa 25 mm erreicht 
hatten. Diese Länge erwies sich für die Arbeiten als am günstigsten. Als 
Licht benutzte ich neben roten Dunkelkammerlampen ein orangefarbenes 
Senorr-Filter OG 2, das keinen phototropischen Effekt bewirkte und durch 
das verhältnismäßig helle Licht die Arbeiten sehr erleichterte. Während 
der Versuchsdauer waren die Töpfe mit Glasglocken bedeckt, um ein 
Austrocknen des Agars zu verhindern. Für jede Serie wurden nach Mög- 
lichkeit mindestens 12 Versuchspflanzen genommen und aus deren 
Krümmungswinkeln der Mittelwert (D) und der mittlere Fehler (m) 


berechnet. 
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Die Wirkung von Heteroauxinpaste auf die Internodien von Coleus. 

Es ist bekannt, daß man durch längere äußerliche Einwirkung kon- 
zentrierter Pasten oder Lösungen von H.A. und anderen „künstlichen 
Wuchsstoffen“ an den behandelten Pflanzenteilen tumorartige Gebilde 
und eine reiche Entwicklung von Beiwurzeln erzeugen kann. Auch reine 
angereicherte Auxinpräparate vermögen an den betreffenden Stellen 
Teilungen und Wurzelbildung hervorzurufen (z. B. Versuche von Snow 
1936 an Helianthus-Hypokotylen, von THIMANN und WENT 1934 an iso- 
lierten Erbsenstecklingen). Bisher war man der Ansicht, daß das ein- 
dringende H.A. diese Wirkung selbst hervorruft. Es wäre indessen auch 
möglich, daß dieser Stoff im Innern der behandelten Pflanzenteile eine 
Erhöhung des Auxingehaltes herbeiführt. Das konträre Verhalten von 
H.A. und Auxin gegen Säuren und Laugen mußte eine Entscheidung 
dieser Frage ermöglichen. 

Um den Wuchsstoffgehalt der Versuchsobjekte festzustellen, benutzte 
ich die von LinsER (1939) empfohlene Methode der Extraktion mit 
heißem Alkohol, in dem Auxin wie H.A. gleich gut löslich sind, zumal sie 
auch manche Fehlerquellen der anderen Extraktionsmethoden aus- 
schließt. Es wurde dabei folgendermaßen gearbeitet: Nach Möglichkeit 
wurde für die Versuche immer die gleiche rotbunte Coleus-Rasse ge- 
nommen und stets nur vergleichbare Stengelstücke verwendet. Um 
eine möglichst große Ausbeute an Wuchsstoff zu erhalten, benützte ich 
für eine Serie 10 Pflanzen, später wegen Materialknappheit auch nur 
5 oder 3 Stück. Die Paste wurde mit einem Spatel ringsherum gleich- 
mäßig dick aufgetragen, zu ihrer Entfernung dienten Zellstoff und Xylol. 
Die frisch abgeschnittenen Internodien wurden sofort mit dem Messer 
in kleine Scheiben zerteilt und in heißen Alkohol geworfen, um eine un- 
erwünschte Oxydasenwirkung zu vermeiden. Sie wurden dann 2 Stunden 
lang auf dem Wasserbade am Rückflußkühler mit 96% Alkohol gekocht, 
1/, Stunde mit frischem Alkohol nachextrahiert und die vereinigten 
Extrakte dann auf dem Wasserbade in einer Porzellanschale abgedampft, 
wobei gegen Schluß noch etwas Wasser zugefügt und jetzt der Rest des 
Alkohols verdampft wurde. Der wäßrige Rückstand wurde auf 2,5, in 
späteren Versuchen auf lccm gebracht und mit der gleichen Menge 
3% Agar zusammengeschmolzen. Davon wurden 0,65 ccm mit einer 
Pipette auf einer Glasplatte 2,5 x 2,5 cm ausgegossen, so daß eine 1 mm 
starke Schicht entstand. Diese wurde in 2 x 2 mm große Blöckchen 
zerteilt und mit ihnen der Avena-Test durchgeführt. Bei den Zerstörungen 
wurde Teilen des Extraktes die jeweils gleiche Menge n/l HCl oder KOH 
zugefügt. Schließlich wurde 3 Stunden lang auf dem Wasserbade am 
Rückflußkühler gekocht, nach dem Erkalten auf px 5 oder 8 neutralisiert 
und der Alkohol zum größten Teil abgedampft, so daß eine konzentrierte 
Salzlösung mit dem Wuchsstoff übrig blieb. Dann wurde die Lösung zur 
$ewinnung des Wuchsstoffes mit Chloroform im Scheidetrichter mehrmals 
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ausgeschüttelt. Nach dem Abdampfen des Chloroforms wurde der Wuchs- 
stoff in wenig Wasser aufgenommen, auf 1 bzw. 2,5 ccm ergänzt und mit 
dem gleichen Volumen 3% Agar vermischt; das py betrug dann stets 7. 
Auf diese Weise wurde zunächst der normale Wuchsstoffgehalt der 
Coleus-Internodien bestimmt, Für je 10 extrahierte Pflanzen erhielt ich 
im Avena-Test folgende 

Tabelle 1. Wuchsstoffgehalt von je 10 Winkel (Tabelle 1): 











normalen Coleus-Internodien. Bei je 20 Coleus-Pflanzen 
Mittlerer bestrich ich jetzt das 2. oder 

Krümmungswinkel Fi > a 
und mittlerer Fehler 3. Internodium ringsherum 
2 mit H.A.-Paste 1 :500. Nach 
Internodium 2 . . . . | D=—10,3 +0,4° 2 T ti hilton 
Mesa... . | D— 199 +13 7 +agen Funwirkungszei 
Internodium 4 . . . . | D=— 85 +1,20 waren deutliche Verkrüm- 


mungen und Blattepinastie 
zu beobachten. Es wurde jetzt von beiderlei Internodien der Extrakt in je 
2 Teile geteilt und die eine Hälfte mit Lauge gekocht, wodurch das Auxin 
zerstört werden mußte, während das H.A. erhalten blieb. Der Versuch 
wurde dann in gleicher Weise mit demselben Ergebnis wiederholt. Das 
Ergebnis ist in folgender Tabelle zusammengestellt: 


Tabelle 2. Wuchsstoffextrakte aus je 10 Coleus-Internodien nach 2tägiger 
Behandlung mit H.A.-Paste 1: 500. 





Mittlerer Krümmungswinkel und m. Fehler 
Extrakt unbehandelt Extrakt mit KOH gekocht 














1. Serie 
DE as x oye) D=—24,6+1,1° | —5,3+0,6° (1 Kol. —15° 
2. Internodium (Wiederholung | D=—31,5+3,9° | —1,5+2,3° ohne d. 0,7) 
3. Internodium des Testes) D=—16,3+1,7° | —2,3+ 1,40 

2. Serie 
2. Internodium . . . . . . . D= — 34,3 +2,90 
3. Internodium . . . . . . . D=—20,7+2,1° | +0° 


Wie diese Versuche zeigen und auch spätere immer ergaben, erfolgt 
in den Internodien auf Grund der H.A.-Behandlung ein starker Anstieg 
des Wuchsstoffes. Da dieser durch Kochen in Laugen zerstört wird, kann 
es sich aber nicht um eingedrungenes H.A. handeln, sondern nur um neu- 
gebildetes Auxin. Die schwachen negativen Winkel, die auch der mit 
KOH gekochte Extrakt gelegentlich noch ergab, mögen von einge- 
drungenem H.A. herrühren. Dabei ist aber zu bedenken, daß dieses 
sicher auch nicht direkt wirkt, sondern nur dadurch, daß es jetzt wieder 
in der Testkoleoptile zu einseitiger Auxinaktivierung führt, somit die dem 
Agarwürfelchen zugekehrte Seite der Koleoptile etwas im Wachstum 
gefördert wird. Jedenfalls spricht das Versuchsergebnis klar dafür, daß 
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das H.A. dabei nicht selbst als Wuchsstoff wirkte, sondern nur Anlaß 
zur Auxinbildung gab. 


Die Abhängigkeit des Wuchsstoffgehaltes der Spitze und benachbarter 
Internodien von der Behandlung eines Internodiums mit Heteroauxinpaste. 


Es ergab sich nun die Frage, woher diese Mengen neuen Wuchsstoffes 
in der behandelten Pflanze stammen. Es war möglich, daß er an Ort 
und Stelle der Behandlungszone gebildet wurde, oder aber, daß er aus der 
Spitze herabwanderte und an der behandelten Stelle festgehalten wurde. 
Schließlich war auch eine Zuwanderung aus den benachbarten Inter- 
nodien möglich, wobei wieder zu entscheiden war, ob Sproß oder Blatt 
daran maßgeblich beteiligt sind. Zunächst wurde untersucht, wie der 
. Wuchsstoffgehalt von Spitze und nicht behandelten Internodien sich 
ändert, wenn eines, und zwar das dritte mit H.A.-Paste behandelt wurde. 
Für diese Versuchsserie stand eine Coleus-Sorte mit grün-weißen Blättern 
zur Verfügung. Bei 10 Pflanzen wurde das 3. Internodium 2 Tage lang 
mit H.A.-Paste behandelt, 10 andere Pflanzen dienten als Kontrolle. Es 
wurden wieder Extrakte in der beschriebenen Weise hergestellt und deren 
Wuchsstoffgehalt bestimmt. 


Tabelle3. Wuchsstoffextrakte aus je 10 Coleus-Pflanzen. 
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Pflanzen unbehandelt | — À H.A. 
sos 5 FRA D = + 4,6 + 1,20 + 12,1 + 1,20 
Internodium 2 . . . . . . D = — 7,4 + 0,59 — 17,0 + 1,99 
Internodium 3 . . . . . . D = — — 34,0 + 2,49 
Internodium 4 . . . . . . D = — 7,4 + 0,6° — 25,5 + 1,89 


Die Spitze enthält offenbar einen störenden Hemmstoff, der auch im 
Avena-Test den Effekt des Wuchsstoffes überdeckt. Da bei Verdünnung 
des Extraktes auf das 10fache keine negativen Winkel, sondern nur 
noch kleinere positive auftraten, handelte es sich hier nicht um eine 
supraoptimale Konzentration des Stoffes, bei der positive neben nega- 
tiven Winkeln aufzutreten pflegen, wie es in späteren Versuchen mehr- 
mals beobachtet werden konnte. Bei der H.A.-Behandlung wurde der 
positive Winkel der Spitze größer, was auf eine Verarmung an Wuchs- 
stoff schließen läßt, doch wurden beide Winkel nicht am gleichen Tage 
getestet, so daß ein genauer quantitativer Vergleich nicht möglich ist. 
Das behandelte Internodium zeigt wieder die starke Anreicherung an 
Wuchsstoff, die auch auf die beiden Nachbarinternodien übergreift. 
Somit spricht der Versuch dafür, daß das Auxin an der behandelten Stelle 
neu entsteht und sich die Wirkung beiderseits ausbreitet und zwar, wie 
zu erwarten war, stärker nach abwärts. 
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Der Einfluß der Blätter auf die Wuchsstoffzunahme. 

Es ist von verschiedenen Seiten her festgestellt worden, daß der Auxin- 
gehalt bzw. die Auxinproduktion parallel mit dem Grad der Assimilation 
und dem Zuckergehalt geht. So sind, wie besonders AVERY (1935) zeigte, 
die Laubknospen und die jüngeren Blätter durch einen großen Gehalt 
an Auxin die primäre Quelle des Wuchsstoffes. Sie bilden diesen nur 
nach Beleuchtung, also im Zusammenhang mit der Assimilation. ZHDA- 
NOVA (1939) wies nach, daß bei Glukosezufuhr in verdunkelten Blättern 
von Hydrangea der Wuchsstoffgehalt wieder ansteigt. MOUREAU (1939) 
stellte für Coleus fest, daß auch an völlig entblätterten und verdunkelten 
Pflanzen durch H.A.-Paste Seitenwurzelbildung erzwungen werden kann, 
jedoch in einem viel geringeren Maße als bei Glukosezufuhr und Belich- 
tung. LAIBACH (1941) untersuchte die Frage an Gurkenkotyledonen und 
fand, daß sie dann am reichlichsten Wuchsstoff abgeben, wenn man sie 
nach vorangegangener Assimilation verdunkelt. Auch konnte er durch 
Injektion verschiedener einfach gebauter Zucker in Hungerkotyledonen 
eine Wuchsstoffsteigerung hervorrufen. Er geht sogar soweit anzunehmen, 
daß das Auxin geradezu aus Zucker entstünde. Hiermit in Zusammen- 
hang stehen auch Untersuchungen, in denen Stärkeschwund bei Zufuhr 
von H.A. festgestellt wurde. MiTcHELL und WHITEHEAD (1940) z. B. 
besprühten junge Bohnenblätter mit Lanolinemulsionen von verschie- 
denen künstlichen Wuchsstoffen und stellten dabei eine Abnahme von 
Stärke in den Blättern fest. Borastrém (1939b) konnte zeigen, daß 
durch H.A.-Behandlung die Stärke in den Wurzelhaubenzellen aufgelöst 
wird. Zahlreiche Autoren, die die H.A.-Wirkung histologisch unter- 
suchten, fanden Auflösung der Stärke. Der Stärkeabbau ist nach unseren 
Versuchen wohl so zu verstehen, daß durch die aufgebrachten künstlichen 
Wuchsstoffe die Auxinproduktion in den behandelten Organen stark 
angeregt wird, wobei dann ein großer Zuckerbedarf auftritt, der durch 
Stärkeabbau befriedigt werden muß. Man könnte aber freilich auch 
schließen, daß primär die Zuckerbildung auftritt und erst im Gefolge die 
Auxinbildung. Das würde mit LaıgacHs Versuchen harmonieren. Es be- 
stehen also auf jeden Fall Beziehungen zwischen Auxinbildung und Zucker- 
gehalt, doch ist uns der Vorgang der Auxinbildung dabei noch unbekannt. 
Hier sei auch noch auf die Versuche von NIELSEN und Mitarbeitern hin- 
gewiesen, denen es gelang, durch Erwärmen von verschiedenen Zuckern 
mit organischen Säuren Wuchsstoffe der B-Gruppe in vitro darzustellen. 

In Anbetracht dieser Tatsachen interessierte es, ob der dureh H.A.- 
Einwirkung in den Internodien gebildete Wuchsstoff aus den Blättern 
bezogen oder ob er an der behandelten Stelle des Internodiums selbst 
sebildet wird. Hierzu wurden einmal alle Blätter unterhalb des behandelten 
Internodiums entfernt und einmal alle Blätter oberhalb desselben. 
Schließlich wurden noch die ganzen Pflanzen verdunkelt, um den Ein- 
fluß der Assimilation auszuschalten. 
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Heteroauxinbehandlung bei Entfernung aller Blätter 
unterhalb der behandelten Zone. 

An 10 Coleus-Pflanzen wurden alle unteren Blätter bis zu dem mit 
Paste behandelten Internodium 3 entfernt und dann auf dieses die 
H.A.-Paste aufgetragen. Nach 2 Tagen wurden das behandelte und die 
angrenzenden Nachbarinternodien nach dem Entfernen der Paste mit 
Alkohol extrahiert und der Extrakt getestet. 


Tabelle 4. Entfernung aller unterhalb der behandelten Zone 
gelegenen Blätter. 





Mittlerer 
Krümmungswinkel 
und m. Fehler 








Internodium 2 (völlig beblättert) . . . . . . . . . 2.. D = — 12,3 + 0,1° 
Internodium 3 (mit H.A. behandelt, oben ein Blattpaar) . . | D — 19,1 + 1,5° 
Internodium 4 (völlig entblättert) . . . . . . . . . . . . D = — 25,3 + 2,5° 


Das Ergebnis weicht von dem des Versuches mit beblätterten Pflanzen 
dadurch ab, daß die Anreicherung im Internodium 2 und 3 etwas geringer 
war. Eine prinzipielle Bedeutung kommt dieser Abweichung indessen 
nicht zu. 


Heteroauxinbehandlung bei Entfernung aller Blätter 
oberhalb der behandelten Zone. 

In dem nächsten Versuch wurden alle Blätter oberhalb des behandelten 
Internodiums 3 entfernt. Nur die der Spitzenknospe blieben erhalten. 
Stammt das Auxin aus den Blättern und wird es nur durch die H.A.- 
Behandlung herbeigezogen oder festgehalten, so kann bei dieser Ver- 
suchsanordnung keine Anreicherung in der behandelten Partie statt- 
finden, da das Auxin normalerweise streng polar nur zur Basis strömt. 

Spielt aber Zuckeranreicherung eine Rolle dabei, so kann eine solche 
immer noch aus den unteren Blättern oder den Nachbarinternodien 
erfolgen. Nach 2 Tagen Einwirkungszeit wurden die Internodien extra- 
hiert und der Wuchsstoffgehalt in allen drei Internodien bestimmt. 


Tabelle 5. Entfernung aller Blätter oberhalb der behandelten Zone. 


Mittlerer 
Krümmungswinkel 
und m. Fehler 








Internodium 2 (entblättert) . - - . - . 22 us We. D = — 25,0 + 1,3° 
Internodium 3 (mit H.A. behandelt, unten ein Blattpaar) . D= — 21,0 + 1,5° 
Internodium 4 (normal beblättert). . . . . . . . . . . . D = — 19,0 + 1,39 





Wie aus den beiden Versuchsserien hervorgeht, veranlaßt das H.A. 
keine Attraktion von Wuchsstoff aus den Blättern zur behandelten Stelle 
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hin, vielmehr wird dieser an Ort und Stelle neu gebildet. Nach Ent- 
fernung seiner Blätter zeigt das 2. Internodium eine viel höhere Wirkung 
als bei Erhaltung derselben (vgl. Tabelle 4). Das spricht dafür, daß der 
in der Knospe nachgewiesene Hemmstoff auch in jüngeren Blättern 
noch vorhanden ist und von diesen aus in das Internodium eintritt. 

In diesem Zusammenhang ist eine Arbeit von STEWART (1940) von 
Bedeutung. Dieser behandelte das 3. Internodium von 10—12 cm langen 
7 Tage alten Bohnenpflanzen 2 Stunden lang mit einem Ring von 2% 
Naphthalenessigsäurepaste. Dann maß er den Wuchsstoffzuwachs mit 
der Diffusionsmethode und erhielt aus der Schnittfläche der Knospen 
behandelter Pflanzen bedeutend mehr Wuchsstoff als bei unbehandelten. 
Weiterhin prüfte er auch den Wuchsstoffgehalt der Umgebung der Pasten- 
zone. Zu diesem Zweck brachte er gleichzeitig mit dem Auftragen der 
Paste auch Agarblöckchen an verschiedenen Stellen der näheren Um- 
gebung mit Hilfe von Ein- und Querschnitten an. Nach 2 Stunden maß 
er dann die Wuchsstoffmenge, die aus Epikotyl, Hypokotyl, Blattstielen 
und Blattspreiten in die Blöckchen diffundiert war. Er fand auch hier 
überall eine Zunahme an Wuchsstoff, den er für eingedrungene Naph- 
thalenessigsäure hält, wobei er aber auch eine Neubildung von Auxin 
nicht ausschließt. Eine Unterscheidung zwischen beiden Möglichkeiten 
traf er indessen nicht. Nach den Versuchen mit H.A. können wir an- 
nehmen, daß bei STEwART durch die Einwirkung der Naphthalenessig- 
säure lokal Auxin neugebildet wurde, das sich dann in der näheren oder 
weiteren Umgebung der behandelten Stelle ausbreitete. 


Heteroauxinwirkung auf verdunkelt gehaltene Pflanzen. 

Die normale Auxinbildung ist in der Pflanze allem Anschein nach von 
der Assimilation abhängig. Wenn dies auch für die Auxinneubildung 
nach Einwirkung von H.A. gilt, so kann bei verdunkelt gehaltenen 
Pflanzen bei Behandlung mit H.A. keine nennenswerte Auxinproduktion 
mehr erfolgen. Ebensowenig könnte eine Auxinbildung eintreten, wenn 
man völlig isolierte Coleus-Internodien in Nährlösung ohne Glukose- 
zusatz mit H.A. behandelt. Bringt man hell gehaltene Gurkenkeimlinge 
aus dem Tageslicht ins Dunkle, so zeigen sie nach Larpacn (1941) zu- 
nächst einen erhöhten Zucker- und Auxingehalt, der mit dem Abbau 
der Assimilationsstärke zusammenhängen dürfte. Nach einiger Zeit 
sinken diese Werte wieder ab, und es kommt schließlich, wie aus ver- 
schiedenen Untersuchungen bekannt ist, zu einer Verarmung an Zucker 
und Auxin. Hält man also Pflanzen genügend lange Zeit im Dunkeln, 
so dürfte, wenn das H.A. die Auxinproduktion aus dem Assimilations- 
zucker bewirkt, keine oder nur noch eine geringe Anreicherung mehr 
erfolgen. 

Zwei Serien zu je drei kräftigen Coleus-Pflanzen der roten Rasse 
wurden zunächst 2 Tage lang bei 21° und 70—80% Luftfeuchtigkeit ins 





Über den Einfluß des Heteroauxins auf die Wuchsstoffbildung. 267 


Dunkelhaus gestellt, um ein Absinken des Assimilationszuckers und des 
Eigengehaltes an Auxin auf ein Minimum zu erreichen. Eine längere 
Frist wurde wegen der Gefahr des Abwerfens der Blätter vermieden, 
auch dürfte diese Zeit völlig genügen. Dann wurde bei 3 Pflanzen das 
3. Internodium mit H.A.-Paste bestrichen und die Pflanzen mit den 
anderen 3 unbehandelten Kontrollen weitere 2 Tage im Dunkeln belassen. 
Jetzt wurden die entsprechenden Internodien mit Alkohol extrahiert 
und ihr Wuchsstoffgehalt bestimmt: 


Tabelle 6. Der Wuchsstoffgehalt des 3. Internodiums von mit Hetero- 
auxinpaste behandelten Dunkelpflanzen. 





Mittlerer Krümmungswinkel 
und m. Fehler 








Dunkelpfiansen normal - ... „ie 0 00. D = — 6,6 + 1,6 
” mit H.A.-Paste behandelt. . . . . D = — 38,4 + 2,1° 


Da die Anreicherung hier wie bei unverdunkelten Pflanzen verlief, 
ist anzunehmen, daß der Zuckergehalt der Blätter nicht entscheidend 
für die Auxinbildung nach H.A.-Behandlung ist. Dies sollte auch der 
nächste Versuch zeigen: 


Isolierte Coleus-Internodien in Nährlösung. 

Es wäre denkbar, daß bei Fehlen des Assimilationszuckers doch noch 
Zucker aus dem Stamm der Pflanze für die Auxinbildung freigemacht 
wird. Um auch diese Quelle auszuschalten, schnitt ich von 9 größeren 
Coleus-Pflanzen möglichst gleich große entblätterte Internodien von 
4 cm Länge heraus, indem ich die oben und unten anschließenden Inter- 
nodien noch zur Hälfte mit daran beließ. Die Stücke wurden sofort in 
kleine Gläser gestellt, die soweit mit Paraffin ausgefüllt waren, daß die 
Stengelstücke noch etwas aus dem Glase herausragten. Um sie vor dem 
Umfallen zu bewahren, wurden sie durch einen aufgelegten durch- 
brochenen Pappdeckel in ihrer Lage aufrecht gehalten. Mit ihrer Basis 
tauchten die Stücke in eine dünne Watteschicht, die mit Knor-Lösung 
mit oder ohne Glukosezusatz reichlich getränkt war. Um eine uner- 
wünschte Oxydasenwirkung zu vermeiden, waren alle Schnittflächen 
mit feuchter Watte bedeckt, wobei darauf geachtet wurde, daß die 
Watteringe an den Nodien nicht allzunahe an den Pastenring herankamen, 
damit kein H.A. aus der Paste in die Nährlösung übertreten konnte. 

Die Stücke wurden zunächst 3 Tage lang in der Flüssigkeit belassen, 
um eine möglichst starke Abnahme von Auxin und Zucker zu erreichen 
(das Abschneiden erfolgte am frühen Morgen gerade zu Beginn der neuen 
Assimilation). Darauf wurde eine Serie von 3 Internodien, die in KNop- 
sche Lösung tauchten, und eine zweite gleiche Serie, die mit Knop+ 
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Glukose versorgt war, mit H.A.-Paste bestrichen. Drei unbehandelte 
Internodien blieben als Kontrolle übrig. Nach 2 Tagen Einwirkungszeit 
wurden alle 3 Serien mit Alkohol extrahiert und die Winkel getestet. 


Tabelle 7. Heteroauxinbehandlung isolierter Coleus-Internodien in Kxor- 
Lösung mit und ohne Glukosezusatz. 





Mittlerer Krümmungswinkel 
und m. Fehler 








1. Knop + 2% Glukose ohne H.A. (Kontrolle) . . . D=+ 1,3+ 2.6 
2. Knop + 2% Glukose mit H.A.-Paste ...... D = — 25,5 + 2.20 
3. Knop mit H.A.-Paste . . . . . . . . . . . . . D — — 28,1 + 1, 


Der Versuch mit den isolierten Internodien zeigt also gleichfalls, daß 
die durch H.A.-Behandlung in der Pflanze erzwungene Wuchsstoff- 
bildung unabhängig von dem vorhandenen Zucker verläuft. Sie ist nicht 
abhängig von der Assimilation oder der künstlichen Zufuhr von Glukose. 
Zwar sind sicher auch noch in diesem Fall gewisse Zuckermengen aus dem 
Internodium freizumachen, aber zweifellos sehr viel kleinere als bei Be- 
lassung der Nachbarinternodien und der Blätter, besonders am Licht. 
Die Winkel im Avena-Test waren indessen in allen Fällen gleich. Ohne 
H.A. zeigten die Internodien, wie zu erwarten war, keinen Wuchsstoff- 
gehalt mehr. Die Isolierung hatte also in kurzer Zeit zum Wuchsstoff- 
verlust geführt. Der kleine positive Winkel erklärt sich wohl aus Spuren 
von Hemmstoff. 


Die Steigerung des Auxingehaltes bei längerer Behandlung 
mit Heteroauxinpaste. 

Wie sich schon in den ersten Versuchen mit Coleus gezeigt hatte, war 
nach zweitägiger H.A.-Behandlung der mit KOH gekochte Alkohol- 
extrakt im Avena-Test nahezu wirkungslos. Somit bestand der gefundene 
erhöhte Wuchsstoffgehalt aus Auxin, nicht jedoch aus dem eingedrun- 
genen H.A. der Paste. Es war nun von Interesse, ob im Laufe längerer 
Zeit, bis kurz vor dem Durchbrechen der neu angelegten Seitenwurzeln 
noch eine Vermehrung des Auxin- oder H.A.-Gehaltes der behandelten 
Internodien auftritt. 

Hierzu bestrich ich 45 möglichst gleich große nichtblühende Coleus- 
Pflanzen an gleich langen Internodien (dem 3. oder 4. Internodium) mit 
H.A.-Paste. Nach 2, 6 und 12 Tagen wurden die behandelten Internodien 
von jeweils 15 Pflanzen nach sorgfältiger Entfernung der anhaftenden 
Paste mit Zelistoff und Xylol in der üblichen Weise mit Alkohol extra- 
hiert. Von dem gewonnenen Extrakt blieb 1/, unbehandelt, von dem Rest 
wurde die eine Hälfte mit HCl, die andere mit KOH gekocht, und der 
Wuchsstoffgehalt dann in der üblichen Weise an Avena getestet. Somit 
entsprach jeder Wert 5 Internodien; außerdem wurde noch der Wuchs- 
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stoffgehalt von 5 normalen Internodien als Kontrolle bestimmt. Die mit 
H.A.-Paste behandelten Pflanzen zeigten starke Verkrümmungen, wo- 
nach größere Mengen von Wuchsstoff zu erwarten waren. Am 5. und 
9. Tage wurde der Pastenanstrich erneuert. Am 12. Tage waren mit Aus- 
nahme einer Pflanze noch keine Seitenwurzeln durchgebrochen, was das 
restlose Entfernen der Paste sehr erleichterte. Bei dem Testen des 
2-Tagewertes traten neben negativen auch größere positive Winkel auf, 
wie sie ähnlich auch bei den Versuchen an Nicotiana nudicaulis beob- 
achtet waren (s. später). Der Verdacht, daß es sich hier um eine über- 
optimale Wuchsstoffkonzentration handeln könne, wurde auch bestätigt, 
denn eine Verdünnung auf 1/,, ergab gleichmäßige negative größere 
Winkel. Aus diesem Grunde wurde der Wuchsstoffgehalt der übrigen 
Werte von vornherein auf das 10fache verdünnt. Aus den Testen ergab 
sich nun folgende Verteilung des Wuchsstoffgehaltes innerhalb 12 Tagen 
Einwirkungszeit der H.A.-Paste: 


Tabelle 8. Der Wuchsstoffanstieg in Coleus-Internodien bei 12tagiger 
Heteroauxinbehandlung. 











Mittlerer Kriimmungswinkel und m. Fehler 
ee 2 Tage H.A. | 2 Tage H.A. | 6 tog H.A. | 12 Tage IL.A. 
10 “a 10 10 ito 
Extrakt unbehandelt . |—11,8+1,7° | —4,4+5,6° | —21,4+ 1,30] —28,5+2,0° | 44,5+2,0° 
Extrakt mit HCl gekocht —33,5-+0,4° | —32,4+2,2° | 45,2+4,40 
Extrakt mit KOH gekocht — 8,4+1,0°|— 7,3+1,3° |— 5,3+1,3° 

















Die Versuche zeigen wieder deutlich, daß der neugebildete Wuchsstoff 
Auxin ist und nicht H.A., da letzteres nur in geringen Mengen nachweisbar 
ist. Wie zu erwarten, blieb das Auxin beim Kochen mit HCl erhalten. 
Der Versuch zeigt auch, daß nur kleine Mengen von H.A. aus der sehr 
konzentrierten Paste in die Pflanze hineindiffundieren und dort ihre 
Wirkung als Reizstoff ausüben. Das extrahierte H.A. erzeugt nun, an 
Koleoptilen angebracht, in diesen wieder einseitig Auxin, woraus sich 
die Winkel bei der Behandlung des Extraktes mit KOH erklären. Weiter 
ergibt sich im Laufe der H.A.-Behandlung eine steigende Konzentration 
an Auxin, während der eingedrungene H.A.-Anteil annähernd auf gleicher 
niedriger Stufe bleibt. Wir müssen also die starke Auxinanreicherung 
für die Seitenwurzelbildung verantwortlich machen und nicht das H.A., 
das nur als Reizstoff die Auxinproduktion in den behandelten Teilen 
erhöht. Alle beobachteten auxinartigen Wirkungen der H.A.-Paste — 
und sehr wahrscheinlich auch anderer Homologen wie z. B. der Naph- 
thalenessigsäure in den Versuchen von STEWART (1940) — sind also 
sekundärer Natur und nur dureh die erzielte Steigerung des Auxingehaltes 


hervorgerufen. 
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Durch längere Behandlung von geeigneten Pflanzenteilen mit H.A.- 
Paste ist es jetzt leicht möglich, größere Mengen reinen Auxins zu be- 
kommen, wenn man den Pflanzenextrakt mit Säure kocht und das un- 
zerstört gebliebene Auxin dann mit geeigneten Lösungsmitteln auszieht. 


Untersuchungen an Tagetes patula, Nieotiana nudicaulis und Tropaeolum 
lobbianum. 
1. Tagetes patula. 

Um zu erfahren, ob das Verhalten von Coleus weitere Verbreitung 
besitzt, wurden vergleichsweise Untersuchungen an anderen Pflanzen 
durchgeführt. Zunächst wurden die Infloreszenzachsen von jungen, 
noch nicht aufgeblühten Knospen von Tagetes patula verwendet. In 
einem ersten Versuch wurden je 10 davon etwa 1 cm unterhalb der 
Knospenansatzstelle in einer Länge von 5 em mit H.A.-Paste ringsherum 
bestrichen und nach 3 Tagen die behandelte Partie einschließlich 1 cm 
der Umgebung in der üblichen Weise mit Alkohol extrahiert. Die behan- 
delten Stellen zeigten Krümmungsreaktionen und besonders am oberen 
Ende der Pastenzone eine leichte Anschwellung, auch waren sie auf der 
ganzen behandelten Fläche heller durchscheinend und ließen sich beim 
Zerkleinern leichter schneiden als nicht behandelte Stücke. Für je 
10 Pflanzen ergab der Test folgende Winkel: 


Tabelle 9. Mit Heteroauxin behandelte Infloreszenzachsen von Tageles 











patula 
Mittlerer Krümmungsw = al 

und m. Fehler 
Normal, unbehandelte Kontrolle ......... D = + 93+ 5,4 

(Hemmstoff) 
Mit H.A. behandelte Pflanzen . . . . . . . . .. D = — 25,6 + 1,49 
Mit H.A. behandelte Pflanzen mit KOH gekocht . . D= + 6,0 + 3,5° 

(Hemmstoff) 


Die normalen Stengel zeigten Hemmstoffgehalt. Durch H.A.-Behand- 
lung wurde aber auch hier eine so starke Zunahme an Wuchsstoff erzielt, 
daB erhebliche negative Winkel im Test sich ergaben. Durch die Laugen- 
behandlung wurde der Wuchsstoff zerstört. H.A. hatte also wie bei 
Coleus nur eine Anreicherung an Wuchsstoff bewirkt und war noch nicht 
in nennenswerten Mengen eingedrungen. In einem anderen Versuch 
wurde die Gegenprobe gemacht und durch Kochen mit Säure etwa 
eingedrungenes H.A. zerstört und der Auxin-Anteil bestimmt. 


Tabelle 10. Säurebehandlung des durch Heteroauxin angereicherten 
Wuchsstoffes. 





Mittlerer Krümmungswinkel 
und m. Fehler 





EE EN PP PE D 21,2 + 2,09 
Mit H.A. behandelt, Extrakt mit HCl gekocht . . . D 19,4 + 1,59 
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Der Ausfall des Versuches zeigt auch hier die Beständigkeit des 
Auxins gegen Säuren, andererseits wieder, daß der erhöhte Wuchsstoff- 
gehalt nur aus Auxin besteht. 


Heteroauxinbehandlung dekapitierter Infloreszenzachsen. 

Bei 10 Infloreszenzachsen wurden die Knospen entfernt und die 
Schnittfläche mit Kakaobutter abgedichtet. Die darunter liegende Partie 
wurde in gleicher Weise wie vorher 3 Tage lang mit H.A.-Paste behandelt, 
gleichzeitig bei 10 nicht dekapitierten Kontrollpflanzen. Anschließend 
erfolgte Extrahierung und Bestimmung des Wuchsstoffgehaltes. 


Tabelle 11. Der Einfluß der Knospe auf die Wuchsstoffanreicherung 
durch Heteroauxinpaste. 





Mittlerer Kriimmungswinkel 
und m. Fehler 





Mit H.A. behandelt, nicht dekapitiert . . . . . . . D= — 21,2 + 2,0° 
Mit H.A. behandelt, dekapitiert ......... D = — 18,8 + 1,3° 





Würde das gefundene Auxin aus der Knospe stammen oder hätte 
diese einen unentbehrlichen Grundstoff dazu geliefert, so hätte in den 
dekapitierten Stengeln kein Auxin neu gebildet werden können. Da aber 
doch eine Anreicherung stattfand und da von unten infolge der polaren 
Wanderung das Auxin als solches nicht aufsteigen kann, erfolgte also 
auch bei Tagetes eine lokale Neubildung ohne Einfluß der Organspitze. 

Bei diesen Versuchen wurde nebenbei auch noch die Beobachtung 
gemacht, daß die Behandlung des Stengels mit H.A.-Paste ein Aufblühen 
der Knospe verzögert oder auch völlig verhindert. Sind die Knospen 
noch klein und unentwickelt, so läßt sich das Aufblühen durch einen 
Pastenring dicht unterhalb der Knospe völlig verhindern. Es zeigte sich 
an der behandelten Stelle nach 1—2 Wochen die übliche Beiwurzel- 
bildung und starke Krümmung an den bestrichenen Stellen, während die 
anfangs grünen Knospen völlig bleich wurden, bis schließlich nach 
6 Wochen der ganze über der bestrichenen Stelle gelegene Teil abstarb 
und schwarz wurde. Bei größeren Knospen, die normalerweise in 2 bis 
5 Tagen aufgebrochen wären, wurde das Aufblühen nur erheblich ver- 
zögert, je nach Alter 3—5 Tage, auch bis zu 2 Wochen, nach denen noch 
ein Aufblühen erfolgte. 


2. Nicotiana nudicaulis. 


Weiterhin wurden auch die Internodien von Nicotiana nudicaulis mit 
H.A.-Paste behandelt. 10 Pflanzen wurden an einem größeren Inter- 
nodium gleich unterhalb der Blütenzone mit H.A.-Paste bestrichen und 
nach 3 Tagen mit Alkohol extrahiert; desgleichen 10 unbehandelte Kon- 
trollpflanzen. Der Extrakt der mit H.A. behandelten Pflanzen ergab 
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überraschender Weise zunächst fast gar keinen Winkel. Dies kann jedoch 
zweierlei Ursachen haben: einmal kann die Konzentration des Wuchs- 
stoffes im Avena-Test hier das Optimum soweit überschritten haben. 
(es waren sehr große Internodien mit vermutlich sehr viel Wuchsstoff), 
daß die Koleoptilen im Wachstum gehemmt werden, andererseits ist es 
auch möglich, daß die Pflanze so vielen Hemmstoff enthält, daß er den 
Wuchsstoff völlig überdeckt. Zur Entscheidung der Frage verdünnte 
ich den Extrakt auf das 10fache, worauf negative Winkel auftraten. 
Daß hier keine Hemmstoffwirkung vorlag, geht auch daraus hervor, 
daß die normalen Internodien im Test einen kräftigen negativen Winkel 


zeigten. 


Tabelle 12. Die Wirkung von Heteroauxinpaste auf Nicotiana nudicaulis. 





Mittlerer Krümmungswinkel 
und m. Fehler 





Internodien normal . . . . . . . 2... D = — 23,5 + 1,6° 
Internodien mit H.A.-Paste behandelt th D = geringe uneinheitliche Winkel 
Internodien mit H.A.-Paste behandlet 1}, D = — 25,9 + 1,7° 





Da der Wuchsstoff aus unbehandelten Internodien etwa die gleichen 
Krümmungswiknel ergab wie der auf das 10fache verdünnte Extrakt 
behandelter Pflanzen, muß in diesen eine Wuchsstoffzunahme um 
mindestens das 10fache erfolgt sein. 


Die Wirkung der B-Indolylbuttersäure. 

Eine Steigerung des Wuchsstoffgehaltes in den behandelten Pflanzen- 
teilen läßt sich auch mit ß-Indolylbuttersäure erreichen. Diese Substanz 
hat, wie Avery und SARGENT (1939) feststellten, im Avena-Test eine 
etwa halb so große Wirkung wie H.A. gleicher Konzentration und ruft 
gleich dieser Wurzelbildung an Stecklingen hervor. Für eine Unter- 
scheidung von Auxin und Indolylbuttersäure fehlen bisher noch geeignete 
Methoden, doch möchte ich nach den Ergebnissen mit H.A. annehmen, 
daß auch diese Substanz in der Pflanze nur eine Auxinanreicherung ver- 
ursacht. Von der Indolylbuttersäure stand ein Präparat der Firma 
Merck zur Verfügung, mit dem wie bei H.A. eine Lanolinpaste 1 : 500 
hergestellt wurde. 

Zunächst wurde die Wirkung auf T'agetes patula geprüft. Die Paste 
wurde wie in den Versuchen mit H.A. auf die Infloreszenzachsen auf- 
getragen und die behandelten Stellen nach 2 Tagen in der üblichen Weise 
mit heißem Alkohol extrahiert. Im Vergleich zu H.A. gleicher Konzen- 
tration waren hier geringere Krümmungen zu beobachten in Überein- 
stimmung mit früheren Erfahrungen, wonach diese Substanz schwächer 
wirkt als H.A. Auch waren die unter der Paste liegenden Zonen wenig 
verändert und nicht so glasig. 
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Für je 10 extrahierte Stengelstücke erhielt ich im Test folgende 
Winkel: 
Tabelle 13. Wuchsstoffanreicherung durch ß-Indolylbuttersäure 
bei Tagetes patula. 


Mittlerer Krümmungswinkel und m. Fehler. 











Normal ee es. 4 D= + 9,3+5,4° (Hemmstoffe) 
We ELA bebemgest.... . . . |... D = — 21 bis — 25° (frühere Werte) 
Mit Indolylbuttersäure behandelt. . . D = — 18,8 + 0,79 


Auch hier ist eine Steigerung des Gesamtwuchsstoffes zu beobachten, 
der vermutlich wieder nur aus Auxin besteht. 

In gleicher Weise untersuchte ich noch die Wirkung der Indolylbutter- 
säure auf T'ropaeolum lobbianum. Hierfür wurden die Blattstiele auf 
5 cm Länge 3 Tage lang mit der Paste behandelt und anschließend extra- 
hiert. Es zeigten sich leichte Krümmungen neben einer leichten Auf- 
hellung der behandelten Stellen. Für je 10 Blattstiele erhielt ich folgende 
Winkel: 


Tabelle 14. Wuchsstoffanreicherung durch B-Indolylbuttersäure 
bei Tropaeolum lobbianum. 











Mittlerer Krümmungswinkel und 
m. Fehler 
Bisttatiele normal 7. :: 2... ua a. D=+123+1,1° 
Blattstiele mit Indolylbuttersäure behandelt . D=— 18,8+ 1,1° 


Die Blattstiele enthalten also einen Hemmstoff, dessen Wirkung bei 
der Behandlung mit der Paste durch Wuchsstoffneubildung völlig über- 
wunden wurde. 

Zum Schluß wurde noch die Wirkung der Indolylbuttersäure auf 
Coleus untersucht. Hier konnte ich an einer bunten Sorte mit gekräuseltem 
Rand, außen hellgelb, nach innen zu rot mit grünen Flecken, eine stark 
schädigende Wirkung der Paste beobachten. Es wurde wie bei H.A. das 
3. Internodium mit der Indolylbuttersäurepaste bestrichen. Schon am 
nächsten Tage zeigte sich ein Welken der über dem behandelten Inter- 
nodium gelegenen Blätter, und am 2. Tage war die ganze Spitzenpartie 
völlig abgestorben, bei einer Pflanze sogar bereits am ersten Tage. Recht 
deutlich war diese Schädigung an einer Stelle, wo ein kleiner Tupfer der 
Paste versehentlich an einen Blattstiel gekommen war. Hier waren die 
betroffene Stelle und auch im Umkreis einige Millimeter weit die Um- 
gebung braunschwarz geworden und etwas eingefallen. Dies zeigte sich noch 
stärker an den bestrichenen Stengeln, die ganz dünn und schwarz wurden, 
während die Blätter darüber eintrockneten und abzufallen begannen. 
Es wurde deshalb eine andere Coleus-Sorte mit innen weiß-rosa Blättern 


Planta Bd. 33. 18 
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genommen, die diese Empfindlichkeit nicht aufwies. Das 3. Internodium 
wurde an 5 Pflanzen mit der Paste 4 Tage lang behandelt und die Extrakte 
der Internodien 2, 3 und 4 untereinander verglichen. 


Tabelle 15. Wuchsstoffanreicherung durch B-Indolylbuttersäure 


bei Coleus. 





Mittlerer Kriimmungswinkel und 
’ m. 


Fehler 





Internodium 2 


Internodium 3 (mit H.A. behandelt). . . . . 


Internodium 4 





Im Gegensatz zur H.A.-Behandlung zeigten die Nachbarinternodien 
keine Ausbreitung des Wuchsstoffes an, hier ist sogar eine starke Hemm- 
stoffwirkung zu beobachten. 


etwa 1075 des Pflanzenfrischgewichtes. 
Tryptophan durch Abbau, dieses wiederum aus Eiweißstoffen. 


SehluBbetrachtung. 

Aus allen Versuchen geht hervor, daß wir das H.A. und seine Homo- 
logen nicht als echte Wuchsstoffe gleich dem Auxin auffassen dürfen. 
Vielmehr ist wenigstens das H.A. ein Stoff, der in der Pflanze Auxin 
mobilisiert, das dann seinerseits die Wuchsstoffwirkungen hervorbringt, 
die man bisher dem H.A. selbst zugeschrieben hat. Damit soll indessen 
nicht gesagt sein, daß diesem in der Pflanze keine besondere Rolle zufiele. 
Im Gegenteil, es mehren sich in letzter Zeit die Angaben, wonach H.A. 
in den höheren Pflanzen häufig auftritt. So fand OvERBEEK (1940) in der 
Alge Macrocystis einen Wuchsstoff mit einem dem des H.A. sehr ange- 
näherten Molekulargewicht. Auch LEFÈvRE (1938/39) konnte zeigen, 
daß in der Pflanze H.A. und einige Homologe in physiologischen Konzen- 
trationen vorkommen, und zwar besonders da, wo starkes Parenchym- 
wachstum zu beobachten ist. Für H.A. fand er eine Konzentration von 


Bekanntlich entsteht H.A. aus 


Es ist 


also durchaus denkbar, daß in der Pflanze sich H.A. durch enzymatischen 
Abbau von Eiweiß bildet. Für eine solche Bildung sprechen auch ver- 
schiedene neuere Untersuchungen, die alle auf die Frage des „gebundenen“ 


Wuchsstoffes hinzielen. 


Es ist nämlich nicht einerlei, 


ob man bei der 


Extraktion von Pflanzenteilen im sauren oder alkalischen Medium arbeitet. 
Im alkalischen Medium bei pp 9—10 ist nach Versuchen von Avery, 
BERGER und SHALUCHA (1941) bei Maisendosperm die Ausbeute an in 
Avena wirksamem Wuchsstoff etwa 10mal höher als im sauren (pp 3—6). 
Die Autoren sind der Ansicht, daß es sich dabei um neugebildetes H.A. 
handelt, da dieses bei Behandlung mit heißer Lauge beständig ist, durch 
Säure aber sofort zerstört wird. Die Bildung des H.A. würde dabei auf 


einfachem hydrolytischem Wege erfolgen, da Enzyme durch das Kochen 
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zerstört werden müßten. SKooG und Tuımann (1940) behandelten 
gepulverte Sprosse von Lemna minor mit Chymo-Trypsin und erzielten 
damit bei px 8 eine gegenüber unbehandelten Kontrollen gesteigerte 
Wuchsstoffausbeute. Das Chymo-Trypsin dürfte dabei durch Eiweiß- 
abbau H.A. freimachen, einfache Laugenhydrolyse versagte bei diesem 
Objekt. Haacen-Smit, LEECH und BERGEN (1941) weichen ganze 
Weizenkörner 4 Stunden in NaOH bei pg 10,5 ein und lassen sie nach 
dem Zerreiben 45 Stunden lang stehen. Es läßt sich dann in ihnen H.A. 
nachweisen. Es ist also recht wohl möglich, daß auch in der unbehandelten 
Pflanze sich auf irgendeine Weise durch Eiweißabbau H.A. bildet. Viel- 
leicht ist dies die Voraussetzung dafür, daß in gewissen Teilen der Pflanze 
plötzlich große Mengen von Auxin auftreten, wie z.B. in keimenden 
Samen, austreibenden Knospen. usw. 

Für die Auxinbildung scheinen weiter noch Zucker eine Rolle zu 
spielen, jedoch sind sie keinesfalls die alleinige Voraussetzung für diese, 
denn es gelang zu zeigen, daß die Auxinbildung durch H.A.-Pasten auch 
dann erreicht werden kann, wenn größere Zuckervorräte nicht zur Ver- 
fügung stehen. Wie die Neubildung vor sich geht, ist vorläufig noch völlig 
unklar, jedenfalls kann sie lokal und auch im Dunkeln erfolgen. Auch 
wird Auxin nicht, wie man bisher annahm, zu Stellen, die mit H.A. 
behandelt waren, hingezogen, sondern von diesen selbst gebildet. Nach 
Allem, was bisher bekannt geworden ist, sind wir demnach berechtigt, 
das H.A. und vielleicht auch einige seiner Homologen, soweit sie in der 
Pflanze selbst vorkommen, als ‚„Phytohormone‘‘ zu betrachten, nicht 
aber als Wuchsstoffe im eigentlichen Sinne des Wortes. Das H.A. erwies 
sich ja als gewissermaßen übergeordnetes Hormon, da seine Gegenwart 
erhöhte Wuchsstoffproduktion bewirkt. 


Zusammenfassung. 

1. Die B-Indolylessigsäure wird allgemein als ein ,,Wuchsstoff auf- 
gefaßt, der in seiner Wirkung das pflanzeneigene Auxin zu ersetzen ver- 
mag. Es fehlt aber jeder Beweis dafür, daß die beobachteten Wachstums- 
vorgänge und Entwicklungsveränderungen direkt durch das H.A. be- 
wirkt wurden. Sie könnten auch dadurch zustande kommen, daß H.A. 
in der Pflanze Auxin aktiviert oder frei macht und dieses selbst erst die 
beobachteten Erscheinungen verursacht. 

2. Eine Unterscheidung von H.A. und Auxin ist dadurch möglich, 
daß letzteres säurebeständig ist und jenes nicht, während umgekehrt 
Laugen das Auxin zerstören, H.A. aber nicht angreifen. 

3. Um die aufgeworfene Frage zu entscheiden, wurden Pflanzen- 
extrakte solcher Behandlung unterworfen, wobei sich Folgendes ergab: 
Bestreicht man die Internodien von Coleus, die Infloreszenzachsen von 
Tagetes patula und andere Objekte mit H.A.-Paste, so findet bald eine 

18* 
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starke Zunahme von neugebildetem Auxin statt. Das H.A. dringt dabei 
nur in geringen Mengen in das Gewebe ein und wirkt dort nicht selbst 
als Wuchsstoff, sondern nur dadurch, daß es eine Neubildung von Auxin 
hervorruft. 

4. Verfolgt man das Verhältnis von Auxin zu H.A. bei der Pasten- 
behandlung bis kurz vor dem Durchbrechen der Seitenwurzeln, so findet 
während der ganzen Zeit eine beständige Zunahme von neugebildetem 
Auxin statt, während die H.A.-Menge annähernd gleich gering bleibt. 
Daraus folgt, daß die Bildung der Beiwurzeln nicht durch das H.A., 
sondern durch die starke Auxinkonzentration in der behandelten Zone 
hervorgerufen wird. 

5. Setzt man den Eigengehalt an Auxin sowie an Assimilationszucker 
durch genügend lange Verdunkelung auf ein Minimum herab, so erfolgt 
trotzdem im Dunkeln durch H.A.-Behandlung eine fast ebenso hohe 
Steigerung des Auxingehaltes wie am Licht. Die Zunahme ist somit nicht 
von der Assimilation der Blätter abhängig und hängt nicht mit einer Neu- 
bildung von Auxin am Licht zusammen. 

6. Entfernt man bei Coleus einmal die oberhalb des mit Paste be- 
strichenen Internodiums gelegenen Blätter und einmal die unterhalb 
desselben gelegenen, so hat dieses auf die Auxinneubildung keinen Ein- 
fluß. Die beobachtete Anreicherung im Internodium erfolgt also nicht 
durch Zuströmen von Wuchsstoff aus den Blättern. Eine ,,Auxin- 
attraktion“ findet hier somit nicht statt, dagegen erstreckt sich die An- 
reicherung auch auf die Nachbarinternodien und zwar stärker abwärts 
als aufwärts. 

7. Stellt man entblätterte Stengelstücke von Coleus in Kxnor- 
Lösung mit oder ohne Glukosezusatz und behandelt man sie mit 
H.A.-Paste, so hat der Glukosezusatz keinen Einfluß, in beiden Fällen 
findet die gleiche Auxinanreicherung statt. Die erzwungene Auxin- 
neubildung im Stengel erfolgt also lokal ohne Einwirkung der Blätter 
und der Spitze. 

8. Entfernt man bei Tagetes patula die Blütenknospe, so entsteht bei 
der Behandlung der darunter liegenden Zone mit H.A.-Paste eine normale 
Anreicherung an Auxin, die Spitze ist also ohne Einfluß darauf. 


9. Durch einen Pastenring unterhalb der jungen Knospen kann deren 
Aufblühen völlig verhindert werden, die Knospen sterben dabei in einigen 
Wochen völlig ab. Bei älteren Knospen erfolgt nur eine entsprechende 

’erzögerung des Aufblühens um Tage bis zu 2 Wochen. 

10. B-Indolylbuttersäure ruft bei Pastenbehandlung an Tagetes. 
Tropaeolum und Coleus ebenfalls eine Wuchsstoffsteigerung in den be- 
handelten Zonen hervor. Eine Trennung in Auxin- und B-Indolylbutter- 
säureanteil konnte nicht durchgeführt werden, doch ist nach den bisherigen 
Ergebnissen mit H.A. sehr wahrscheinlich, daß auch bei diesem Stoff 
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eine Auxinanreicherung stattfindet. Bei einer bestimmten Sorte von 
Coleus konnte eine starke Schädigung der darüber liegenden Teile und 
der Pastenzone selbst festgestellt werden. 
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(Aus den Botanischen Anstalten der Universität Göttingen.) 


ÜBER ZUSAMMENHANGE ZWISCHEN CO,-ASSIMILATION UND 
PHOTOPERIODISMUS BEI KALANCHOE BLOSSFELDIANA. 


Von 


Orro Bone. 
(Eingegangen am 27. Oktober 1942.) 


Einleitung. 
Das Problem des Photoperiodismus ist in den letzten zwei Jahr- 
zehnten in einer großen Zahl von Arbeiten behandelt und in vielen 
Punkten seiner Klärung einen großen Schritt näher gebracht worden. Da 
die Länge des Tages (und der Nacht) auf die Entwicklung der Lang- und 
Kurztagspflanzen einen entscheidenden Einfluß ausübt, lag es nahe, die 
Photosynthese als Ursache für diese Erscheinung anzunehmen. GARNER 
und ALLARD (1920), GAERTNER und BRAUNROTH (1935), FABIAN (1938) 
u.a. konnten jedoch nachweisen, daß schon geringste Lichtintensitäten (bei 
FABIAN 0,5 Lux), die keinen wesentlichen Einfluß auf die Kohlensäure- 
assimilation haben können, ja sogar zusätzlicher Mondschein, den Ent- 
wicklungsgang der behandelten Pflanzen maßgebend beeinflussen. Das 
Licht scheint demnach also nicht über den Assimilationsapparat allein 
einzuwirken ; wohl aber müssen nach Katunsky (1937) und nach neueren 
Untersuchungen von WALLRABE (noch unveröffentlicht) die Chlorophylle 
als Perzeptoren angesehen werden, da die Reaktionsfähigkeit auf photo- 
periodische Reize ungefähr der spektralen Absorption der Chlorophylle 
entspricht. 
Bei ihren Versuchen an Kalanchoe Blossfeldiana haben HARDER und 
v. Wırsch (1941) zeigen können, daß der CO,-Gehalt der Luft für die 
Bildung des ,, Bliihhormons“ wesentlich sein muß. Pflanzen, bei denen ein 
Blatt von einer luftdurchströmten Zelluloidkammer umgeben war und 
im 9stündigen Kurztag gehalten wurde, blühten nach einer bestimmten 
Versuchszeit (4 Wochen). Wurde jedoch durch die Kammer CO,-freie 
Luft geleitet, so war selbst nach 12 Wochen noch kein Biütenstand 
angelegt. Es fragt sich nun, ob die Kohlensäure der Luft direkt auf das 
Plasma einwirkt, oder ob nicht doch ein Einfluß der Photosynthese vor- 
handen sein muß, da die Entwicklung sowohl an Kohlensäure als auch 
an Licht gebunden ist. HARDER und v. Wırsch schreiben hierzu: „Es 
zeigt, daß für das Zustandekommen des Blühens nicht die Darbietung 
der richtigen photoperiodischen Verhältnisse genügt, sondern daß gleich- 
zeitig auch Photosynthese in dem den Impuls aufnehmenden Blatt statt- 
finden muß“. Da in der Literatur kaum eingehende Untersuchungen 
über die Photosynthese von Lang- und Kurztagspflanzen zu finden 
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waren, sollte deshalb geprüft werden, ob und wieweit durch verschiedene 
photoperiodische Behandlung Veränderungen des Assimilationsapparates 
stattfinden können. 


Methodik. 

Als Versuchspflanze diente wie bei HARDER und v. Wrrscx (1940, 1941) die als 
besonders reaktionsfähig bekannte Kurztagspflanze Kalanchoe Blossfeldiana. Zur 
Bestimmung der Photosynthese kam es darauf an, eine Apparatur zu benutzen. 
die Messungen mit möglichst geringer Fehlergrenze gestattet. Hierfür fanden wir 
die Anordnung von WARBURG in der von v. D. PAAUW abgeänderten Form, die in 
unserem Institut mit bestem Erfolg mehrfach verwendet worden ist, als geeignet. 
Auf eine Beschreibung der Einzelheiten kann hier verzichtet werden, da dies an 
anderer Stelle (BoDE 1940) erfolgt ist. Als besonderer Nachteil der Methode scheint 
sich geltend zu machen, daß mit abgeschnittenen Blättern gearbeitet werden muß. 
Nach BAUER (1935), ALTEN und GoEzE (1940) und Sımonis (1941) ergeben sich bei 
entsprechender Kürze der Versuche keine Abweichungen im Vergleich zu intakten 
Pflanzen. Wesentlich ist, daß für gleichmäßige Wasserversorgung der Blätter 
gesorgt und damit auf jeden Fall ein Wasserverlust vermieden wird. Die zu unter- 
suchenden Blätter wurden deshalb mit ihren Stielen in Röhrchen mit Wasser 
getaucht (vgl. Smmonis 1941). Die Assimilationsmessungen wurden teils bei 
20000 Lux, teils bei 6200 Lux und einer Temperatur von 22° C durchgeführt. Zur 
Erzeugung der hohen Lichtintensität diente eine 1000 Watt Projektionslampe, für 
alle übrigen Versuche wurde eine solche von 500 Watt benutzt. Die abgestuften 
Intensitäten, die für die Bestimmung des Kompensationspunktes notwendig waren, 
wurden durch Verändern des Abstandes zwischen der Lampe, die auf ein Schienen- 
system gebaut war, und der Assimilationsapparatur, sowie durch Abschattieren mit 
Scuorrschen Graugläsern gewonnen. 

Die Farbstoffbestimmungen wurden nach der Adsorptionsanalyse (vgl. Sımonıs 
1939) durchgeführt. 


Versuche. 

A. Für die erste Reihe der Assimilationsmessungen fanden Kalanchoe- 
pflanzen Verwendung, die im April 1941 ausgesät waren. Ein Teil von 
ihnen wurde im Versuchsgewächshaus im natürlichen langen Tag auf- 
gezogen und hatte zur Zeit der Assimilationsbestimmungen (Anfang 
August) 8—12 Blattpaare ausgebildet. Eine andere Gruppe wurde gleich 
nach der Aussaat in ein Kurztagszelt gebracht und bekam einen 9stündigen 
Tag (8—17 Uhr). Diese Pflanzen besaßen 4 Blattpaare und waren Ende 
Juli sämtlich voll aufgeblüht. Für die Assimilationsversuche wurden bei 
den L-Exemplaren! stets Blätter aus mittlerer Höhe der Pflanzen ge- 
wählt, während bei den K-Exemplaren die Assimilation des 2. oder 
3. Blattpaares (außer Keim- und Primärblättern gerechnet) gemessen 
wurde. Über das Aussehen der Pflanzen und die durch verschiedene 
photoperiodische Behandlung hervorgerufenen habituellen Veränderungen 
haben HARDER und v. WrrscH (1940) eingehend berichtet, so daß sich 
hier eine weitere Beschreibung erübrigt. 


1 Der Einfachheit halber sollen im folgenden die Langtagsexemplare mit L- 
Exemplare, die im Kurztag aufgezogenen mit K-Exemplare bezeichnet werden. 
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In der Tabelle 1 sind die Ergebnisse dieser Untersuchungen, die bei 
einer Lichtintensität von 20000 Lux durchgeführt wurden, zusammen- 
gestellt, und zwar sind von L- und K-Individuen jeweils der Sukkulenz- 
grad und die Assimilation auf Trockengewicht und Oberfläche bezogen 


Tabelle 11. 





























Langtagsexemplare Kurztagsexemplare 
Assimila- , 7 Assimila- Anskinlibh 
Sukkulenz an ET Sukkulenz | Rene n . t ion x 
gewicht Oberfläche gewicht Oberfläche 

— — 145 1,78 266 222 

— — 167 1,92 395 279 
0,64 263 186 1,95 277 234 
0.74 280 207 2,08 323 247 
0,60 282 200 2,04 406 277 
0,66 228 165 1,96 476 275 
0,64 318 208 2,05 430 301 
0,63 320 190 2,15 430 290 
0,66 310 189 2,16 365 258 
0,64 282 186 2,05 395 246 
0,59 186 152 2,00 389 252 
0,83 173 164 1,93 335 269 
0,84 197 156 1,94 503 306 
0,72 187 145 1,96 341 265 
0,63 215 194 1,91 502 275 
0,71 267 182 2,11 324 276 

0,72 172 188 

Mittel- 0,68 245 178 2,00 385 267 

wert + 0,07 + 53 + 20 + 0.1 +70 + 22 
K/L 294 157 150 














1 Die Zahlen in den Tabellen bedeuten: Sukkulenz: mg/mm?. Assimilation 
und Atmung: Skalenteile der Apparatur/em? bzw. /mg. Die Atmungswerte sind 
negativ. 


angegeben. Die Sukkulenzwerte sind den von Harper und vy. Wirscx 
(1940) gemessenen sehr ähnlich und unterscheiden sich nach verschie- 
dener Behandlung außerordentlich voneinander (0,68 gegen 2,00). Die 
einzelnen Messungen der Assimilation weisen für verschiedene Pflanzen 
Streuungen um den Mittelwert von 20% auf. Diese Schwankungen sind 
auf Verschiedenheit des Versuchsmaterials und in geringem Maße auf 
Meßfehler zurückzuführen. Messungen an ein und demselben Blatt 
ergaben selbst über mehrere Stunden nur Differenzen von 2—3%. Ver- 
gleichen wir jedoch die Resultate für L- und K-Exemplare miteinander, 
so ergeben sich in der Assimilation so große Unterschiede, daß die Fehler- 
grenzen sich nicht mehr überschneiden. Lediglich zwei Einzelmessungen 
bei den K-Individuen liegen so tief, daß sie von den Spitzenwerten der 
Pflanzen aus dem Langtag erreicht werden. Auf die Oberfläche bezogen 
finden keine Überschneidungen statt. Die Steigerung der Assimilation 
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ist sowohl auf Trockengewicht wie auch auf Oberfläche bezogen fast die 
gleiche (57 und 50%), wie überhaupt bei Kalanchoe das Verhältnis 
Trockengewicht zu Oberfläche für verschieden behandeltes Material trotz 
der unterschiedlichen Sukkulenz stets annähernd gleich ist. Auf eine 
Verkürzung des Tages reagierte Kalanchoe also mit der Anlage von Blüten, 
Vergrößerung des Sukkulenzgrades und Steigerung der Assimilation. 

B. Bringt man Pflanzen, die im Langtag aufgewachsen sind, nachträg- 
lich in Kurztagsbehandlung, so nehmen sie in kurzer Zeit den Charakter 
von K-Exemplaren an, d.h. sie werden reproduktiv und erhöhen ihre 
Sukkulenz. Um zu untersuchen, ob auch die Assimilation von dieser 
Umwandlung beeinflußt wird, wurden 20 Pflanzen (Aussaat: Dezember 
1941), die bereits 4—5 Blattpaare angelegt hatten, am 13.4.42 aus 
dem bisherigen 16stündigen Langtagslicht (zur Zeit der kürzeren natür- 
lichen Tage mit elektrischem Zusatzlicht) in das Kurztagslicht gebracht. 
Nach 3—4 Wochen wurden am Vegetationspunkt dieser Pflanzen Blüten- 
stände sichtbar. Als Ende Juli 1942 die Blüten voll entfaltet waren, 
wurden wiederum Assimilationsmessungen gemacht. Zur Prüfung des 
Stoffumsatzes der Pflanze wurden auch Atmungsmessungen und Bestim- 
mungen des Kompensationspunktes durchgeführt. 

Die Ergebnisse dieser Messungen sind in der Tabelle 2 (oben) wieder- 
gegeben. Wie der Sukkulenzgrad zeigt, haben die behandelten Pflanzen 
weitgehend Kurztagscharakter angenommen, und die Werte sind denen 
der Tabelle 1 sehr ähnlich (0,78 gegen 0,68 und 2,10 gegen 2,00); genau 
so verhalten sich die Assimilationsmessungen. Die Untersuchungen 
wurden bei einer Lichtintensität von 6200 Lux durchgeführt. Im Kurztag 
findet bei beiden Bezugsgrößen eine Leistungssteigerung statt. Obwohl 
auf die Oberfläche bezogen die Erhöhung nur 31% (gegen 52% bei 
Trockengewicht) beträgt, sind die Ergebnisse denen von 1941 ganz gleich- 
sinnig. Die Streuung der Werte ist jedoch geringer. Es wurde genau 
darauf acht gegeben, daß stets völlig gleichwertige Blätter in den Versuch 
genommen wurden, um nicht durch altersbedingte Unterschiede! der 
Blätter die Ergebnisse zu fälschen. Auch die Atmung weist gleiche Ver- 
änderungen wie die Photosynthese auf. Durch Kurztagsbehandlung wird 
also sowohl die Stoffproduktion als auch der Stoffumsatz stimuliert. Beson- 
ders überraschend sind die Unterschiede in der Lage des Kompensations- 
punktes. Während bei den L-Individuen das Gleichgewicht zwischen 
Photosynthese und Atmung bei 293 Lux erreicht ist, liegt der Wert nach 
Kurztagsbehandlung bei 782 Lux, also um 168% höher. Die L-Exemplare 
sind also in der Lage, schon bei bedeutend geringeren Lichtintensitäten 
eine Überproduktion an Assimilaten zu erreichen, während bei den 


1 In Probeversuchen hatte sich gezeigt, daß die Assimilation der jüngeren Blätter 
einer Pflanze (bis auf die jüngsten noch nicht fertig ausgebildeten) innerhalb einer 
gewissen Fehlergrenze lag; dabingegen wiesen die unteren, älteren Blätter, je älter 
sie waren, geringere Assimilationswerte auf. 
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Tabelle 2. 
Assi- Assi- 
Assi- At- r Assi- At- 
mila- At- la- a At- 
Sukku- | tion/ = Troe mung/ |Komp.| Sukku- ‘in — Trot Ti Komp. 
lenz | Trok- | oper |kenge-| Ober: |Punkt | lenz | Trok- Ober- men ~ | Ober- | Punkt 
= fläche | wicht fläche un fläche | wicht | fläche 
Aussaat Dezember 1941 
Langtagsexemplare Kurztagsexemplare 
0,80 70 85 13,8 | 16,5 | 300 2,11 137 132 | 26,0 | 24,8 | 782 
0,79 114 141 16,4 | 20,3 | 385 | 2,13 144 136 | 32,3 | 30,7 | 930 
0,79 85 99 14,5 | 16,9 | 300 2,02 135 122 | 27,0 | 24,6 | 760 
0,82 78 78 13,7 | 16,3 | 315 2,14 132 128 | 26,2 | 25,3 | 865 
0,71 96 105 17,2 | 18,8 | 285 | 2,02 132 124 | 24,0 | 22,8 | 870 
0,78 96 97 15,9 | 16,1 330 | 2,15 135 132 | 25,3 | 25,0 | 750 
0,82 95 102 15,1 16,4 | 260 | 2,04 159 133 | 27,2 | 22,8 | 755 
0,79 9 98 13,1 14,1 | 255 2,04 149 142 | 31,0 | 29,5 | 750 
0,74 106 113 15,3 | 16,3 | 240 2,09 130 131 24,3 | 24,5 | 6% 
0,71 90 89 15,2 | 15.1 260 | 2,22 150 141 27,2 | 25,7 | 700 
Mittel-| 0,78 92 101 15,0 | 16,7 | 293 2,10 140 132 | 27,1 | 25,6 | 782 
wert |+0,04 | +12,1]+16,5|] +1,2 | +1,7 | +41 ]+0,06 | + 10,7 | +6,2 | +2,8 | +2,3 | +77 
K/L] 270 152 131 182 154 268 
Säckchenpflanzen 
Langtagsseite Kurztagsseite 
1,12 46 55 13,9 | 16,3 | 280 1,57 75 98 17,6 | 23,1 280 
1,01 73 83 | 11,7 | 13,4 | 205 | 1,35 108 124 | 11,5 | 13,1 | 420 
1,06 60 61 15,2 15,7 330 1,57 111 134 12,6 15,2 470 
1,19 73 84 11,2 | 12,9 | 390 1,52 85 101 17,1 | 20,5 | 470 
1,14 79 93 14,1 16,7 365 1,58 100 128 12,0 15,4 | 510 
1,09 90 103 13,3 | 15,0 | 330 1,72 103 138 14,7 19,7 | 425 
1,20 87 101 10,7 | 12,5 | 335 1,61 99 125 11,9 | 15,1 420 
1.09 64 74 8.8 | 10,3 | 270 1,43 63 86 12,1 16,3 | 430 
Mittel-| 1,11 71, 81,7) 12,4 | 14,1 313 1,54 93 116 13,7 | 17,3 | 428 
wert |-+0.06! +13,5) +13,3] +2,01 +2,1 | +55 |+0,11| +16 | +18 | +2,3 | +3,2 | +63 
| | K/L] 138 | 130 | 143 | 111 | 123 | 137 
Aussaat April 1942 
Langtagsexemplare Kurztagsexemplare 
0,72 90 70 10,1 8,0 | 225 1,48 129 98 24,0 18,3 | 550 
0,76 84 66 | 13,3 | 10,4 | 205 | 1,68 198 125 | 35,0 | 22,0 | 455 
0,69 118 85 14,6 | 10,5 | 240 1,48 151 115 19,2 19,2 | 420 
Mittel-| 0,72 97 74 12,7 9,6 | 223 1,55 159 113 | 26,1 19,8 75 
wert |+0,03| +15 | +8,2 | +1,9 | +1,2| +14 140.09! +29 | +11 | +6,6 | +1.6 | +55 
K/L | 215 164 153 | 206 | 203 | 212 
K-Individuen durch den erhöhten Stoffumsatz stärkeres Licht dazu 


notwendig ist. Die K-Exemplare haben im Vergleich zu den Kontrollen 
aus dem Langtag, dadurch daß sie blühen, eine im Verhältnis zur produ- 
zierenden viel größere verbrauchende Fläche, so daß der durch erhöhte 
Assimilation erreichte stoffliche Gewinn sehr schnell zum Aufbau und 
Unterhalt der Reproduktionsorgane wieder verbraucht wird. 


np. 
nkt 
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C. Besonders wichtig schien es nun zu sein, die von HARDER und 
v. Witscu (1940) schon näher beschriebenen Säckchenpflanzen zu unter- 
suchen, da bei ihnen gewissermaßen an derselben Pflanze eine Langtags- 
und eine Kurztagsseite ausgebildet ist. 

Bei L-Individuen wird ein Blatt täglich so lange durch ein darübergeschobenes 
lichtdichtes Säckchen verdunkelt, daß es einen 9stündigen Kurztag erhält, während 
die übrigen Blätter der Pflanze weiterhin Langtagsbehandlung bekommen. Der 
Erfolg dieser Maßnahmen ist der, daß die Blätter derselben Blattzeile wie das 
Säckchenblatt weitgehend Kurztagscharakter annehmen, sich also durch erhöhte 
Sukkulenz auszeichnen, während die Gegenblätter fast unbeeinflußt bleiben. Die 
Pflanze bildet nach bestimmter Zeit einen Blütenstand aus, der bei schwachem 
Impuls an der Säckchenseite normal, an der Gegenseite verlaubt angelegt ist 
(Harper, v. WırscH und BopE 1942). 

Am 13. 4. 42 wurde damit begonnen, an einer Reihe von 40 Pflanzen 
der Dezemberaussaat 1941 Säckchen zu setzen. Es wurden zur Behand- 
lung möglichst junge Blätter ausgewählt, um sie in einem besonders 
reaktionsfähigen Alter zu beeinflussen und so lange wie möglich dem 
Kurztagsreiz auszusetzen. Während K-Exemplare nach Ausbildung 
eines Blattpaares sofort Blütenstände anlegten, bildeten die Säckchen- 
pflanzen infolge des geringeren Kurztagsreizes erst noch 4—5 Blatt- 
paare und schritten dann nach 4—6 Wochen zur Anlage von Blüten- 
ständen. Als die Blüten entfaltet waren, wurden Mitte August Assi- 
milationsbestimmungen durchgeführt. Es wurden stets das nächste 
senkrecht über dem Säckchenblatt sitzende Blatt und dessen Gegenblatt 
untersucht. Das Säckchenblatt selbst wurde, obwohl es vielleicht stär- 
kere Unterschiede ergeben hätte, nicht gewählt, da es ih den meisten 
Fällen nach längerer Zeit Vergilbungserscheinungen aufwies. 

Wie Tabelle 2 (Mitte) zeigt, ist der Sukkulenzgrad der Blätter durch 
die Kurztagsbehandlung gestiegen; bei der Kurztagsseite auf 1,54 und 
sogar bei der Langtagsseite auf 1,11, während die Langtagskontrollen 
nur 0,78 hatten. Es hat also auch eine geringe Beeinflussung der Lang- 
tagsseite durch den Kurztagsreiz stattgefunden. Die Photosynthese 
weist durch die Behandlung, obwohl nur ein einziges Blatt 9stündigen 
Tag erhielt, eine erstaunliche Steigerung auf, während die Atmung nicht 
ganz so stark reagiert hat. Die Assimilationswerte liegen im Vergleich 
zu den L- und K-Exemplaren (Tabelle 2, oben) tiefer. Ob aber die 
photosynthetische Leistung wirklich geringer ist als bei diesen, kann nicht 
entschieden werden, da die Messungen 2 Wochen später ausgeführt 
wurden und die Pflanzen deshalb ein ganz anderes Vorleben genossen 
hatten (Lichtintensität usw.; vgl. HARDER 1933). 

D. An den soeben beschriebenen Versuchen mit Säckchenpflanzen 
haben wir gesehen, daß stets die blühwilligere Pflanzenseite eine höhere 
Stoffproduktion hat; ebenso assimilieren K-Exemplare (vgl. A und B), 
wenn sie blühen, stärker als die L-Kontrollen. Um zu untersuchen, 
ob der Entwicklungsstand der Reproduktionsorgane einen Einfluß auf 
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die Photosynthese ausübt, wurden einige Pflanzen einer Aprilaussaat 
am 18. 7.42 in den Kurztag gebracht und nach 5wôchentlicher Behand- 
lung, nachdem sie Blütenstände mit deutlich erkennbaren Knospen 
angelegt hatten, geprüft. Die Aktivierung der Assimilation durch den 
Kurztagsreiz ist hier besonders stark ausgeprägt und ist noch höher als 
bei den Pflanzen mit entfalteten Blüten (Tabelle 2, unten). Außerordent- 
lich hoch sind die gemessenen Atmungswerte. Der Stoffverbrauch ist 
also zur Zeit des Aufbaues der Blüte noch größer als nach deren Entfaltung. 
Der Kompensationspunkt jedoch hat noch nicht seine volle Höhe er- 
reicht. Eigenartig ist bei allen Versuchen, daß stets einer Zunahme der 
Sukkulenz eine prozentual gleiche Erhöhung des Kompensationspunktes 
folgt (Tabelle 2, oben: Sukk. 270 — Kppkt. 268; Mitte: Sukk. 138 — 
Kppkt. 137; unten: Sukk. 215 — Kppkt. 212). Ob hierfür ein tieferer 
Zusammenhang vorhanden ist oder ob dieses Ergebnis zufällig ist, kann 
nicht entschieden werden. 

E. In Tabelle 3 schließlich sind noch einige kleine Versuche wieder- 
gegeben, aus denen hervorgeht, daß die Stoffproduktion und auch der 
Stoffumsatz nach der Blüte wieder bedeutend herabgesetzt werden. Die 
Messungen wurden an K-Exemplaren durchgeführt, die von der Aussaat 
an im Kurztag gestanden hatten, und zwar wurden Pflanzen der April- 
aussaat, die in Blüte standen, mit solchen der Dezemberaussaat im ab- 
geblühten Stadium verglichen. Die meisten Blüten der letzteren hatten 
schon Samenkapseln angelegt. Die Assimilation ist um über 30%, die 
Atmung sogar um über 40% gesunken. 

F. Da einer Veränderung der Assimilation oft eine solche des Farb- 
stoffkomplexes parallel geht (Harper 1923, GASSNER und GoEzE 1934, 
v. HitLe 1938, Srmonis 1939, Bope 1940 u. a.), wurden an den Pflanzen 
der Gruppe A Farbstoffbestimmungen durchgeführt. Es wurden also 
K-Individuen, die von Anfang an im Kurztag gestanden hatten mit 
Pflanzen aus dem Langtag verglichen. Die Mittelwerte der Analysen 
sind in Tabelle 4 aufgeführt!. Für sämtliche Farbstoffkomponenten 
hatte im Kurztag eine (mit Ausnahme des Carotins) ungefähr. 16%ige 
Steigerung der Menge stattgefunden. Die Verhältnisse a/b und a + b/e + x 
haben kaum Veränderungen erfahren, die auBerhalb der Fehlergrenze 








Tabelle 3. 
Ansimi- Assimi- Atmung Atmung/ 
s Sukku- lation/ lation/ BEREIT > Konp.- 
Kurztagsexemplare lenz Trocken- Ober- Trocken- Ober- Punkt 
gewicht | fläche | “wicht | fläche 
Aufgeblüht . . . 2,22 226 148 34,1 22,5 620 
17,4 12,9 420 




















Abgeblüht . . . . 2,08 140 104 


1 Es wurden für jede Gruppe 10 Pigmentanalysen durchgeführt, die stets das 
gleiche Bild ergaben (mittlerer Fehler 2—3%). 
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Tabelle 41, 
Chlorophyll Xan- 
Carotin] tho- Ic +x] a/b x/c ES A 
a b |a+b phyll 0.43 





Langtagsexemplare | 0,348 | 0,121 | 0,469 0,0288 | 0,110 | 0,139 | 2,85 | 3,84 | 2,09 
Kurztagsexemplare | 0.405 | 0.143 | 0.548 |0.0309 | 0,127 | 0.158 | 2,82 | 4.13 | 2,1: 


K/L | 116 118 117 107 115 114 | 99 | 107 | 103 
* Die Zahlen bedeuten mg Farbstoff auf 0,15 g Trockengewicht. 
































liegen. Hingegen hat der Quotient x/c sich um 7% (durch die geringere 
Zunahme des Carotins nach Kurztagsbehandlung) vergrößert. Im all- 
gemeinen läßt sich eine der Assimilation parallel gehende, wenn auch 
weitaus geringere Zunahme der Chloroplastenpigmente bei unseren 
Kurztagsexemplaren feststellen. 


Besprechung der Ergebnisse. 

Aus den oben aufgeführten Versuchsergebnissen ist bei dem ver- 
schieden behandelten Material stets ein großer Unterschied sowohl in 
der Assimilation als auch in der Atmung und im Pigmentgehalt zu er- 
kennen. Zur Zeit der Messungen waren die L-Exemplare vegetativ. 
während die Pflanzen aus dem Kurztag Blütenstände, die in den ver- 
schiedenen Versuchen in Knospe oder in Blüte standen oder bereits 
abgeblüht waren, angelegt hatten. Stets wiesen die K-Individuen eine 
gesteigerte Assimilation auf. Trotz ihrer geringeren photosynthetischen 
Leistung waren die L-Exemplare im Wuchs weit größer und hatten 
bedeutend mehr Blattpaare angelegt. Während bei den K-Exemplaren 
der ganze Stoffgewinn zur Anlage von Reproduktionsorganen und deren 
Unterhalt verbraucht wird, verwenden die L-Kontrollen alle über- 
schüssigen Assimilate zum Aufbau neuer vegetativer Organe, die ihrer- 
seits wieder an der Photosynthese teilnehmen. Obwohl einerseits bei 
den K-Exemplaren eine erhöhte Assimilation vorhanden ist, steht ihnen 
andrerseits im Laufe des Tages eine weitaus geringere Lichtmenge zur 
Verfügung. Wenn die Verhältnisse, die wir in unseren Versuchen ge- 
funden haben, für den ganzen Tag gültig sind, so muß die photosynthe- 
tische Leistung der K-Exemplare trotz ihrer höheren Augenblickswerte 
hinter der der L-Kontrollen, die 16 Stunden Licht bekommen, zurück- 
liegen. 

Assimilationsversuche an photoperiodisch reagierenden Pflanzen sind 
bisher fast nur von TAGEEvVA (1931, 1932) durchgeführt worden. Sie 
untersuchte im Laufe einer Vegetationsperiode als Kurztagspflanze Hirse 
und als Langtagspflanze Hafer. Während bei der Hirse keine erkenn- 
baren Unterschiede in der Photosynthese der verschieden behandelten 
Pflanzen zu verzeichnen waren, konnte sie beim Hafer eine deutliche 
Förderung der im Langtag befindlichen Pflanzen, also derjenigen, die 
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dureh ihre Behandlung vorzeitig zum Blühen kamen, feststellen. Es 
liegen also beim Hafer die gleichen Verhältnisse wie bei unserer Versuchs- 
pflanze Kalanchoe vor, nur daß es sich dort um eine im Langtag blühende 
Pflanze und hier um eine Kurztagspflanze handelt. Beim Erscheinen 
der Reproduktionsorgane nimmt die assimilatorische Tätigkeit zu, sinkt 
dann nach der Blüte jedoch wieder ab. Ob die Hirse weniger empfindlich 
ist, oder ob Fehler der Assimilationsmessungen, die teilweise bei völlig 
verschiedenen Außenbedingungen ausgeführt wurden, Verschiedenheiten in 
der Photosynthese überdecken, kann nicht gesagt werden. Unsere Ver- 
suchspflanze ist in jeder Hinsicht außerordentlich empfindlich, genügen 
doch teilweise schon wenige Kurztage, um die Pflanze zum Blühen zu 
bringen (HARDER und v. WrrscH 1940). 

SPANNING (1941) und Mevius und Mitarbeiter (1942) prüften die 
Assimilation ihrer Versuchspflanzen von der Keimung an und erhielten 
ansteigende Werte bis zur Blütenknospenbildung. Zur Zeit der Blüte 
wurde die Photosynthese bedeutend eingeschränkt, um dann während 
der Fruchtbildung zu einem neuen Maximum anzusteigen. Leider konnte 
nicht auch bei uns der Stoffwechsel der Versuchspflanzen während der 
ganzen Entwicklungszeit geprüft werden. Immerhin ist aber, wie aus 
den Versuchen der Abschnitte B und C hervorgeht, auch bei Kalanchoe 
zur Zeit der Knospenbildung ein Maximum zu verzeichnen. Ob dann 
bei der Fruchtbildung ein zweites Maximum auftritt, können wir auf 
Grund unserer Versuche nicht entscheiden, da die Versuche des Ab- 
schnitts E mit Pflanzen vorgenommen wurden, die bei den ersten Ver- 
suchen in Blüte standen, bei den letzten aber abgeblüht waren und teil- 
weise schon trockene Samenkapseln trugen. Bei Kalanchoe wird es 
auch schwieriger sein, das zweite Maximum zu erhalten, da die vielen 
Einzelblüten eines Blütenstandes nacheinander zur Blüte und Frucht- 
bildung kommen, also stets Blüten ganz verschiedenen Alters gleich- 
zeitig vorhanden sind. Auch Wena (1940) fand an den von ihm unter- 
suchten zweihäusigen Pflanzen für den weiblichen Partner zur Zeit der 
Blüten- und Fruchtbildung stets erhöhte photosynthetische Leistung. 
Sogar aus indirekten Angaben lassen sich vermutlich ähnliche Verhält- 
nisse schließen. Wenn PARKER und Bortuwick (1939) während der 
Fruchtbildung einen erhöhten Stärkegehalt der Blätter feststellen, so ist 
dieser wahrscheinlich auch durch eine Zunahme der Assimilation hervor- 
gerufen. In allen Fällen findet also bei dem Übergang von der vegeta- 
tiven zur reproduktiven Phase eine Stimulierung der Assimilation statt. 

Über den Farbstoffgehalt photoperiodisch reagierender Pflanzen sind 
bereits mehrere Untersuchungen durchgeführt worden. ZartzEva (1940) 
fand, daß Winterweizen, sowie auch jarowisierter Weizen einen höheren 
Chlorophyligehalt besitzen als Sommerweizen. Perilla und Hirse, die 
als Kurztagspflanzen bekannt sind, reichern beim Übergang zur repro- 
duktiven Phase Chlorophyll an. Der Farbstoffgehalt bleibt bei der 
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längere Zeit blühenden Perilla noch konstant erhalten, während er für 
die Hirse bald nach der Blüte wieder abnimmt. Leider liegen keine 
vergleichenden Untersuchungen von solchen Pflanzen vor, die durch 
andere photoperiodische Behandlung am Blühen verhindert wurden. 
ZAITZEVA hat also genau wie wir für Kalanchoe eine Erhöhung der Pig- 
mentmenge zur Blütezeit festgestellt, wie das auch noch durch die 
Versuche von Kar (1937) bestätigt wird. Stets wenn bei seinen Versuchs- 
pflanzen durch photoperiodischen Einfluß eine Beschleunigung des 
Blühens hervorgerufen wurde, hatte auch eine Anreicherung des Farb- 
stoffgehaltes stattgefunden. 

Die Assimilations- und Farbstoffbestimmungen, die uns aus der Lite- 
ratur zur Verfügung stehen, sind zwar nicht von den gleichen Untersuchern 
und auch nicht an den gleichen Pflanzen durchgeführt, dennoch können 
wir sowohl bei den L- und K-Pflanzen, wie das auch bei den Stark- und 
Schwachlichtpflanzen der Fall ist, ein Parallelgehen einer höheren assi- 
milatorischen Leistung mit einer Anreicherung an Plastidenfarbstoffen 
feststellen. Ob die Zunahme des Chlorophylis in den Blättern nun die 
Steigerung der Photosynthese bewirkt, oder ob andere uns bisher noch 
unbekannte Faktoren dabei mitspielen, kann auf Grund unserer Unter- 
suchungen nicht entschieden werden. Erst; neuerdings haben SEYBOLD 
und WEISSWEILER (1942) nachweisen können, daß ein um 50% höherer 
Gehalt an Chlorophyll (Sonnenblätter) nur eine Steigerung der Licht- 
absorption, also des von der Pflanze verwendbaren Lichtes, um wenige Pro- 
zent ausmacht. Daraus ist zu ersehen, daß die Vermehrung der Farbstoff- 
menge nicht der primäre Grund für die erhöhte Photosynthese sein kann, 
sondern daß hier andere (vielleicht plasmatische) Faktoren einwirken, 
die durch die photoperiodische Behandlung aktiviert werden. Vorläufig 
müssen wir jedenfalls die Verhältnisse als gegebene Tatsache hinnehmen. 

Eine Veränderung des Chlorophyligehaltes der Blätter im Laufe des 
Tages, die BuKkATscH (1939, 1940) festgestellt hat und die schon SEy- 
BOLD (1941) abgelehnt hat, konnte auch in diesen und vielen anderen 
Farbstoffanalysen der letzten Jahre, die wir zu den verschiedensten Tages- 
zeiten durchgeführt haben, nicht bestätigt werden. Wohl vermag der 
Chlorophyllapparat sich in geringem Maße und über größere Zeiträume, 
wie wir bei unseren Kurztagsexemplaren und auch bei früheren Unter- 
suchungen an Fontinalis (1940) festgestellt haben, mengenmäßig um- 
zust=llen ; dabei betrugen die Veränderungen dann aber maximal 20%. 
Es ist kaum anzunehmen, daß sich bei anderen Pflanzen eine schnellere 
und über doppelt so große Veränderung hervorrufen läßt. 


Zusammenfassung. 
Assimilation und Atmung von Kalanchoe Blossfeldiana aus ver- 
schieden langem Tag wurden mit der manometrischen Methode geprüft. 
Pflanzen, die von der Keimung an im Kurztag gestanden hatten, und 
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auch solche, die erst nach längerer Zeit in Kurztagsbehandlung kamen, 
wiesen zur Zeit der Blüte erheblich gesteigerte Photosynthese und 
Atmung auf. Im Knospenstadium waren die Verhältnisse noch extremer. 
Bei Säckchenpflanzen war auch assimilatorisch eine Aufteilung der 
Pflanze in eine Kurztags- und eine Langtagsseite festzustellen. Nach der 
Fruchtanlage war die photosynthetische Tätigkeit wieder bedeutend 


geringer. Durch Kurztagsbehandlung war bei Kalanchoe eine Vermeh- 
rung des Farbstoffgehaltes hervorgerufen. 


Die vorliegende Arbeit wurde in den Botanischen Anstalten der Universität 

i durchgeführt. Herrn Prof. Harper möchte ich auch an dieser Stelle 
für die Anregung zu der Arbeit, sowie für stete Unterstützung und Bereitstellung 
von Mitteln herzlich danken. 
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VERGLEICHENDE UNTERSUCHUNGEN 
ÜBER DIE WIRKUNG VON KORRELATIONSSTÖRUNG 
UND GEOTROPISCHER REIZUNG 
BEI GRAMINEENKOLEOPTILEN. 


Von 
ApoLr BEYER. 


Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 1. Dezember 1942.) 


Wenn man die CHOLODNY-WENTsche Wuchsstofftheorie der Tro- 
pismen auf ihre Richtigkeit prüfen will, so lauten die beiden nächst- 
liegenden Fragen: Wird in dem tropistisch reaktionsfähigen Organ das 
normale Wachstum stets durch Wuchsstoff gesteuert? Wenn ja, ist die 
Wuchsstoffwirkung so erheblich, daß unter der Annahme der Quer- 
verschiebung bei tropistischer Reizung die tropistische Krümmung quan- 
titativ verständlich wird ? 

Beide Fragen lassen sich in einfacher Weise beantworten, indem man 
die Korrelationskrümmung beobachtet, d.h. die Krümmung, welche 
durch halbseitige Ausschaltung der Wuchsstoffwirkung hervorgerufen 
wird. Unterbleibt eine solehe Krümmung, so ist die erste Frage zu ver- 
neinen. Dabei spielt es keine Rolle, daß möglicherweise durch ein empfind- 
liches Testverfahren sich auch in diesem Falle Wuchsstoff nachweisen 
läßt. Wesentlich ist, ob die Pflanze auf diese vielleicht vorhandenen 
Spuren reagiert oder nicht. Findet dagegen eine Krümmung statt, so 
ist deren Stärke mit der einer unter gleichen Bedingungen aus- 
geführten tropistischen Krümmung zu vergleichen. Wird das nach der 
Theorie zu erwartende Ausmaß der Korrelationskrümmung erreicht, 
oder fällt diese wesentlich schwächer aus ? 

Gleichzeitig mit meinen Dikotylen-Versuchen zur Wuchsstofftheorie 
(BEYER 1932) habe ich zur Beantwortung der genannten Fragen Versuche 
mit Gramineenkoleoptilen angestellt, über deren Ergebnis hier kurz be- 
richtet werden soll. Die Versuche wurden, was Hordeum betrifft, im 
Winter 1939/40 wiederholt und ergänzt. Als tropistische Vergleichs- 
krümmung wählte ich stets die geotropische. Wenn hier auch eine alleinige 
Reizung der Spitze nicht durchzuführen ist, also auch die — nicht auf 
„Beizleitung‘ beruhende — Eigenreaktion der basalen Partien in die 
Krümmung mit eingeht, so bedeutet das in unserem Falle keine Schwie- 
rigkeit. Tropistische und tonische Spitzenwirkung sind nach der Theorie 
im Grunde wesensgleich. Der einzige Unterschied besteht darin, daß bei 
der tropistischen Wirkung der Quertransport des Wuchsstoffes in der 
Spitze stattfindet, während er bei der tonischen Wirkung in den basalen 
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Partien, also am Orte der Reaktion selbst, erfolg. Maßgebend ist in 

beiden Fällen die in der Spitze vorhandene Wuchsstoffmenge. 
Entsprechend meinen Versuchen mit Dikotylen (1932), bei denen ich 





Abb. 1. Versuch 59. Hordeum. Geotropische und Korrelati 


bei 





(Regeneration). 


vor der vergleichenden Beobachtung von geradlinigem und Krümmungs- 
wachstum die Wachstumsintensität durch Dekapitation sehr stark herab- 





Abb. 2. Versuch 115. Hordeum. Geotropische (oben) und Korrelationskriimmung 
(Regeneration und Nachkriimmung). 


setzte, arbeitete ich auch mit den Koleoptilen unter Versuchsbedingungen, 
unter denen möglicherweise ein anderes, für die Theorie ungünstigeres 
Ergebnis erwartet werden konnte als bei einfacher Vergleichung von 
geotropischer und Korrelationskrümmung normaler Pflanzen. Nach den 
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mit Haferkeimlingen gemachten Erfahrungen war — abgesehen von ganz 
jungen Koleoptilen (Beyer 1940) — unter diesen einfachen Versuchs- 
mit einem wesentlichen Mißverhältnis zwischen beiden 
Krümmungen bei anderen Gattungen kaum zu rechnen. 
Ich änderte daher die Versuchsbedingungen in doppelter Weise ab. 
In der einen Versuchsserie wurden die Versuchspflanzen sämtlich de- 
kapitiert und erst nach physiologischer Regeneration verwendet. Nach 








Abb. 3. Versuch 61. T'riticum. Geotropische (oben) und Korrelationskrümmung. Torsionen 
machen genauere Auswertung unmöglich. Unterschied jedoch sehr deutlich (Regeneration). 


früher mitgeteilten Beobachtungen an Avena (Beyer 1928) konnte man 
in diesem Falle eine im Vergleich zu einer normalen schwächere Korre- 
lationskrümmung erwarten. In der zweiten Serie wurden Korrelations- 
störung und geotropische Reizung zwar an normalen Keimlingen vor- 
genommen, jedoch entfernte ich einige Zeit nach Versuchsbeginn nach- 
träglich die Spitze und verglich die nun auftretenden Nachkrümmungen. 

Stellt man sich einmal im Gegensatz zur Wuchsstofftheorie auf den 
Standpunkt, daß die Spitzenwirkung bei Korrelationsstörung und bei 
geotropischer Reizung nicht dieselbe ist, so kann man mit der Möglichkeit 
rechnen, daß durch die genannten Abänderungen der Versuchsbedingun- 
gen die beiden Spitzenfunktionen in verschiedener Weise betroffen werden. 
Dabei könnte dann ein Mißverhältnis zwischen geotropischer und Kor- 
relationskrümmung zutage treten. Die Versuchsergebnisse sind in den 
Tabellen 1 und 2 zusammengestellt. Bei der Beurteilung der Differenzen 
zwischen geotropischer und Korrelationskrümmung ist zu berücksich- 
tigen, daß im Falle der Korrelationsstörung die Konvexflanke (X) die 
normale Wuchsstoffmenge erhält, während die Wuchsstoffversorgung auf 
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Tabelle 1. Physiologische Regeneration. 
Dauer 
x In Millimetern Koleoptil- 
Vers.-Nr. ne- | des Versuchs länge 
ration Dg Dx 
Std. Std. Min. cm 
46 224, 4 30 |1,140,1 (7)/0,1+0,1 mi 1-2 
a) 51 3 2 | 20 |0,8+0,1 (15)|0,4+0,1 (23)| 1—1,5 
69 231/, 41 1,6+0,3 (10)10,8+0,1 (9)1 1-2 
123? 23?/, 3 40 |0,9+0,2 (10) | 0,3+0,1 (9) 
59 (Abb. 1) | 254, 31 (13) 0 (12)| 2-25 
66a 3%), 3 1,4+0,2 (12) | 0,2+0,2 (9) > 
66b a, 2 30 |1,2+0,2 (14) | 0,3+0,1 (15) 2 —3 
p } 114 (Abb. 2) | 16%), 
+3,3| 2 20 |0,8+0,1 (9) 0  (10)| 1,5—2 
120 3 15 |1,64+0,2 (8)10,4+0,1 (7)| 0,5—1 
129 etwa 22) 3 20 |1,1+0,2 (6) | 0,3+0,2 (4) |} Endlänge 
129a4 3 20 |1,1+0,3 (3)10,6+0,1 (3) nen 3 —35 
e 61 (Abb. 3) | 23 1 45 1,5—2,5 
96a 31, 2 45 |0,4+0,1 (10) |0,2+0,1 (9) 051 
d} 96b 233/, 3 10 |1,1+0,1 (6)10,5+02 (6))) ” 
116 23%, 2 0,7403 (9)10,2+0,2 (9)] 1 —1,5 








a Avena, b Hordeum, c Triticum, d Secale. 
1 1 Stunde Regenerationskriimmung, 3 weitere Stunden Nachkrümmung. — 
2 Die Keimlinge waren in Versuch 121 schon geotropisch gekrümmt gewesen. — 
3 Nach 161/, Stunden nochmals Dekapitation. — * Normale Koleoptilen. 
Tabelle 2. Nachkrümmung. 





























Versuchsdauer In Millimetern . 
Koleoptil- 
Vers.-Nr. Normale Nach länge 
Reizung Dekapitation Dg D K 
Std. Min. Std. Min. cm 
35 40 1 04+0,1 (8)10,3+0,1 (11)] 1,5—2 
37 35 1 25 |0,4+0,I (13) |0,2+0,1 12)| 1,5—2 
38 45 x 10 | 0,6+0,2 (12) |0,1+0,1 (13)] 1,5—2 
40 50 2 5 |1,3+0,1 (10) |0,5+0,2 (10)| 3,5—4,5 
a) 45 55 zwischen | 1,4+ 0,2 (19) | 0,6+0,1 (18); etwa 2 
2 und 3 Std. 2 
54 50 1 40 |0,9+0,1 (9) | 0,3+0,06 (10)| etwa 2 
124 1 2 0,4+ 0,07 (13) | 0,1+0,06 (12) | 0,6—0,7 
125 30 2 0,3+ 0,07 (7) | 0,1+0,04 (4)] 0,8—1,1 
68 1 2 12+0,2 (6) |0,3+0,1 (8)| 1,5—2 
122 1 1 40 |0,54+0,1 (7)10,3+0,1 (6)| etwa 1 
bi 122a 2 40 _ — |1,0+0,2 (9)10,4+0,1 (8)| etwa 1 
127 1 1 40 11,I+0,1 (8) |0,5+0,1 (9)} etwa 1,5 
127a | 2 40 a — 113+0,2 (8) |0,4+0,1 (8)| etwa 1,5 
118 1 55 |0,9+0,1 (5) |0,4+0,1 (5)| 1,5—2 
118a 1 55 _ — | 0,8+ 0,07 (3) |0,4+0,05 (3)] 1,5—2 
°) 131 1 1 10+0,1 (6) |03+0,1 (6)|2 —3 
131a 2 — — |0,9+0,1 (6) |0,3+0,04 (6)}2 —3 
al 87 2 50 45 | 1,1+0,1 (2) |0,5+0,1 (3)| 1,5—2,5! 
7 97 1 15 1 30 | 0,7+0,1 (7)10,3+0,1 (5)] etwa 1 











a Avena, b Hordeum, c Triticum, d Secale. 
1 Geotropisch gekrümmte Pflanzen etwas länger. 











ApoLF BEYER: Über die Wirkung 


der Konkavflanke (V) völlig unterbrochen ist. Die geotropische Reizung 
dagegen führt nach der Theorie zu einem Quertransport von der V- zur X- 
Flanke. Obwohl nach den einschlägigen Versuchen mit einem völligen Ver- 
schwinden des Wuchsstoffes auf der V-Flanke nicht zu rechnen ist, wollen 
wir zugunsten der Theorie annehmen, daß der Wuchsstoff hier wie bei 
der Korrelationsstörung völlig ausfällt und nun in seiner gesamten Menge 
auf der X-Flanke in Erscheinung tritt. Es wäre demnach zu erwarten, 
daß das geotropische Wachstum der V-Flanke nicht unter den Wert sinkt, 





Abb. 4. Versuch 54. Avena. Geotropische 
(oben) und Korrelati krü 
(Nachkrümmung). 





den wir im Falle der Korrelations- 
störung beobachten. Auf der X- 
Flanke dagegen könnte die Wachs- 
tumsintensität sich bis auf das 
Doppelte steigern. Mit der Theorie 
vereinbar wären also .alle geotropi- 
schen Krümmungen, bei denen 
der Wert X—V das Doppelte des 
entsprechenden Wertes für die Kor- 
relationskrümmung nicht über- 
steigt. 

Untersuchen wir daraufhin die 
D-Werte unserer beiden Tabellen, 
so finden wir die Grenze in der 
Regel überschritten. Der besseren 


Übersicht halber sind die Quotienten Dg: D, in der Tabelle 3 zusammen- 
gestellt. Der Wert 2 tritt 5mal auf (15%); kleiner als 2 ist der Quotient 


Tabelle 3. Quotienten Dg/Dx. 











Avena Hordeum Triticum Secale 
Vers.-Nr. | Vers.-Nr. | Vers.-Nr. | Vers.-Nr. | 
A. Physiologische Regeneration. 
46 11,0 59 s. Abb. 1 61 s. Abb. 3 96a 2,0 
51 2,0 66a 7,0 96b 2,2 
69 2,0 66b 4,0 116 3,5 
123 3,0 115 s. Abb. 2 
120 4,0 
129 3,7 
129a 1,8 
B. Nachkriimmung. 
1,3 68 4,0 118 2,3 87 2,2 
2,0 122 1,7 118a 2,0 97 2,3 
6,0 122a 2,5 131 3,3 
2,6 127 2,2 13la 3,0 
2,3 127a 3,3 
3,0 
4,0 
3,0 





























von Korrelationsstörung und geotropischer Reizung bei Gramineenkoleoptilen. 295 





3mal (9%), größer dagegen 26mal (76%). (Triticum-Versuch 61 mit- 
gezählt.) Auf einen Versuch also, in dem das Verhältnis der D-Werte 
der Theorie entspricht, kommen 3 Versuche, bei denen das nicht der 
Fall ist. Die oben gezogene Grenze wird z. T. erheblich überschritten. 





Abb. 5. Versuch 81 (1939). Hordeum. Normale — Links geotropische, rechts 
Korrelationskrümnirng 


In 14 Versuchen ist der Quotient größer als 3, 5mal sogar größer als 4. 
(Triticum-Versuch 61 hier nicht berücksichtigt.) 

Im Jahre 1939 wurde eine Reihe entsprechender Versuche mit Hordeum 
ausgeführt, das besonders geeignet schien, Die Ergebnisse waren für die 





Abb. 6. Versuch 15 (1939). Hordeum. Erklärung im Text. 


Theorie stets ungünstig. Als Beispiel zeige ich die Krümmungen normaler 
Koleoptilen (Abb. 5). Nach meinen Beobachtungen dürfte es für dieses 
Objekt nicht schwer sein, Bedingungen zu ermitteln, unter denen geotro- 
pisch sehr wohl krümmungsfähige Koleoptilen gar keine Korrelations- 
krümmungen mehr ausführen können. In Versuch 15 (Abb. 6) wurde 
0,5—1,0 cm langen Koleoptilen die Spitze in einer Länge von 2 mm 
abgeschnitten. Nach 14 Stunden der physiologischen Regeneration 
wurden 4 Gruppen gebildet: A. Ohne weitere Behandlung geotropisch 
gereizt; als Kontrollen 3 normale Keimlinge der gleichen Kultur daneben 
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(Mitte). B. Nochmalige Dekapitation und geotropische Reizung (unten 
links). C. Korrelationsstörung (unten rechts). Während die geotropische 
Krümmung der dekapitierten annähernd das Ausmaß der Krümmung 
von normalen Keimlingen erreicht, ist die Korrelationskrümmung ent- 
weder überhaupt nicht. vorhanden oder nur verschwindend gering. Daß 
die Verwundung an sich die Reaktionsfähigkeit nicht beeinträchtigt, 
sehen wir an den Keimlingen der Gruppe D (oben). Hier wurden zwei 
Einschnitte in wenig verschiedener Höhe bis zur Mitte so geführt, daß der 





Abb. 7. Versuch 11 (1940). Hordeum. Erklärung im Text. 3 Keimlinge der oberen Reihe 
aus technischen Gründen nicht reproduziert, 2 davon ohne K.-Nr., beim 3. Reaktion nicht 
deutlich erkennbar. 


normale Zusammenhang zwischen physiologischer Spitze und Stumpf 
völlig unterbrochen war. Diese Keimlinge zeigen recht starke geotro- 
pische Kriimmungen. 

Es ist nun interessant, die obere mit der Reihe links unten zu ver- 
gleichen. Die Keimlinge mit physiologischer Spitze sind deutlich stärker 
gekrümmt als die 2mal dekapitierten. Die Versuchsdauer betrug hier 
3-Stunden. Es lag daher nahe, durch Verkürzung der Versuchszeit den 
Unterschied der beiden Gruppen deutlicher hervortreten zu lassen. Das 
Ergebnis des Versuches 11 (1940) entspricht dieser Vermutung (Abb. 7). 
Die Anfangslänge der Keimlinge betrug 0,5—1,0 cm, die Regenerations- 
zeit nach Entfernung der obersten 2 mm 141/, Stunden, die Versuchszeit 
2/, Stunden. Der Unterschied zwischen geotropischer und Korrelations- 
krümmung (Mitte bzw. oben) ist wieder sehr deutlich. Aber auch in der 
unteren Reihe tritt ein solcher klar hervor. Die Keimlinge mit doppel- 
seitigen Einschnitten bleiben in ihren Krümmungen kaum hinter den 
Imal dekapitierten zurück, während die 2mal dekapitierten fast gerade 
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geblieben sind.- Die doppelseitigen Einschnitte in diesen beiden Ver- 
suchen hatten den gleichen Zweck wie das vollständige Abschneiden 
und Wiederaufsetzen der physiologischen Spitze: Die geradlinige lebendige 
Verbindung zwischen Spitze und Stumpf ist aufgehoben, die Möglichkeit 
einer chemischen Beeinflussung des Stumpfes durch die Spitze bleibt 
bestehen. Nachdem zusätzliche Verwendung von Glimmerblättchen in 
diesem Falle die geotrophische Reaktion verhindert, geht also aus dem 
letzten Versuch wohl einwandfrei hervor, daß eine physiologische Spitze, 
welche bei einseitiger Wirkung auf den vertikalen Stumpf höchstens eine 
ganz schwache Wirkung ausübt (Korrelationskrümmung), bei gleichmäßiger 
Beeinflussung den geotropisch gereizten Stumpf befähigt, eine beträchtliche 
Krümmung auszuführen. 

Es dürfte einleuchten, daß die Wuchsstofftheorie in ihrer ursprüng- 
lichen Fassung den hier mitgeteilten Beobachtungen nicht gerecht zu 
werden vermag. Andererseits ist klar, daß die Vertreter der Theorie sie 
nun nicht ohne weiteres preisgeben, sondern versuchen werden, die 
Schwierigkeiten durch Hilfsannahmen aus dem Wege zu räumen. So 
deutet WENT (1937) die Ergebnisse meiner Versuche mit Dikotylen in 
folgender Weise: Die Auxinkonzentration war in den vertikalen Stengeln 
unterschwellig; infolge der durch geotropische Reizung herbeigeführten 
Verschiebung auf die Unterseite aber wurde hier die Schwelle überschrit- 
ten, und so konnte die geotropische Reaktion zustande kommen (S. 161). 
Man könnte erwarten, daß dieses Argument auch jetzt wieder in den Fällen 
vorgebracht wird, wo die Korrelationskriimmung überhaupt ausbleibt, 
während beträchtliche geotropische Krümmungen ausgeführt werden. 
Es bleibe dahingestellt, ob die Annahme bei der verhältnismäßigen Stärke 
der geotropischen Reaktionen wahrscheinlich ist. Man wird den experi- 
mentellen Nachweis erwarten dürfen. Jedenfalls reicht da, wo die Kor- 
relationskrümmung auftritt, der Hinweis auf die Querverschiebung des 
Wuchsstoffes nicht aus. Nach Tabelle 13 der zitierten Monographie von 
Went ($. 165) wird bestenfalls die Hälfte des Wuchsstoffes der Ober- 
flanke zur Unterflanke verschoben. Es bliebe nun noch die Annahme, 
daß durch die geotropische Reizung die Wuchsstoffempfindlichkeit ver- 
ändert wird. Für den Phototropismus ist eine solche „Änderung des 
Wuchsstoffreaktionsvermögens‘“ tatsächlich nachgewiesen (OVERBEEK 
1933, S. 593). Die Lichtwachstumsreaktion von Raphanus-Hypokotylen 
ist weder durch Verringerung der Wuchsstofftransportgeschwindigkeit 
noch durch Änderung des Wuchsstoffverbrauchs zu erklären, sondern 
nur unter der Annahme einer Änderung des Wuchsstoffreaktionsver- 
mögens verständlich. 

Will man diesen Gedanken auf den Geotropismus übertragen, so 
erheben sich die gleichen Schwierigkeiten wie bei dem Versuche, hier die 
BLaauwsche Theorie anzuwenden. Es gibt keine einwandfrei nach- 
gewiesene Schwerwachstumsreaktion. Man müßte also annehmen, daß 
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sich die Wuchsstoffempfindlichkeit von Unter- und Oberflanke in ver- 
schiedener Weise ändert. Auch für die geotropischen Reaktionen ganz 
junger Avena-Koleoptilen, die keine Korrelationskrümmungen ausführen, 
wäre diese Hilfsannahme brauchbar, denn die Spitzen enthalten hier 
Wuchsstoff, der ältere Koleoptilen sehr wohl zu einer Krümmung ver- 
anlassen kann. 

Mit dieser Korrektur würde die Wuchsstofftheorie natürlich sehr 
erheblich an Erklärungswert einbüßen; war doch gerade ihr Vorzug, 
unter Benutzung des geoelektrischen Effektes das unterschiedliche Ver- 
halten von Ober- und Unterflanke verständlich zu machen. Ob sie in 
dieser Form überhaupt beibehalten werden kann, wird davon abhängen, 
ob man eine Änderung des Wuchsstoffreaktionsvermögens bei geotropi- 
scher Reizung nachweisen kann. 
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DIE BEDEUTUNG DES LICHTFAKTORS 
FÜR DEN GASWECHSEL PLANKTONTISCHER DIATOMEEN 
UND CHLOROPHYCEEN. 


Von 
Herta SAGROMSKY-Kônigsberg i. Pr. 


Mit 31 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 20. Oktober 1942.) 


I. Einleitung. 

In einer vor kurzem aus unserem Laboratorium erschienenen Arbeit 
(BAATz) wurde gezeigt, daß die Vermehrung von vlanktontischen, auto- 
trophen Algen auffällige Beziehungen zur Lichtqualität aufweist. Gelb- 
braune zentrische Diatomeen wachsen im Gegensatz zu grünen Algen 
im grünen Licht besser als im intensitätsgleichen roten und blauen Licht. 
Außerdem besteht zwischen Wachstum der Kultur und der Stoffproduk- 
tion Parallelität. Mir war nun die Aufgabe gestellt, unter ähnlichen 
Bedingungen den Gaswechsel genauer zu studieren, in dem vermutlich 
die entscheidende Ursache für die Vermehrung gesehen werden durfte. 
Meine Untersuchung war von dem Ziele geleitet, einen klärenden Beitrag 
zur Frage der Karotinoidbeteiligung bei der Lichtausnutzung im Zuge 
der Photosynthese zu liefern, nachdem vor allem durch die Unter- 
suchungen von Montrort eine Wendung in unserer Auffassung von der 
Rolle der Karotinoide angebahnt war. In der Arbeit von Baatz ist 
nicht nur die einschlägige Literatur bearbeitet, sondern auch dargelegt 
worden, warum wir diese Untersuchungen an neuen Objekten und mit 
einer anderen Methode für notwendig hielten !. 


II. Methode. 


a) Versuchsmaterial. Der größte Teil der Versuche wurde mit einzelligen 
planktontischen Diatomeen und Grünalgen durchgeführt, und zwar mit den beiden 
Kieselalgen Chaetoceras ceratosporum und Coscinodiscus excentricus und der Ostsee- 
Grünalge Chlorella O, (die genaue Artzugehörigkeit konnte von mir und von Spe- 
zialisten, die ich darum gebeten hatte, nicht ermittelt werden). Diese drei Formen 
erschienen für die Versuche besonders geeignet, erstens weil sie Meeresalgen sind 
und daher in einem gut gepufferten alkalischen Medium wachsen, zweitens weil sie 
als Einzeller eine relativ große Zelloberfläche haben, die die Diffusion erleichtert, 


1 Diese Untersuchungen wurden in den Jahren 1939 bis 1941 auf Anregung 
und unter ständiger Leitung meines Lehrers Prof. Dr. K. Motues durchgeführt 
und durch den Reichsforschungsrat finanziell unterstützt. 
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und weil sie außerdem als Planktonformen in der Nährlösung gleichmäßig verteilt 
bleiben, so daß bei Belichtung in nicht zu dichten Kulturen jede-einzelne Zelle von 
Lichtstrahlen getroffen werden kann. 

Die Kieselalgen stammten aus Helgoländer Nordseeplankton. Daraus wurden 

sie isoliert und in SCHREIBER-Lösung mit einem Zusatz von 4 ccm Erdabkochung 
und 4 ccm peptisierter Kieselgallerte (nach Erfahrung von A. Rietu, auf die er 
selbst noch zurückkommen wird) pro Liter bei künstlichem weißen Licht von etwa 
600—1400 Lux und einer ziemlich gleichmäßigen Temperatur (16° C + 2°, außer 
in den Monaten Juni und Juli, in denen die Temperatur bis auf 21° stieg) in Kant- 
kolben aus Jenaer Glas kultiviert. Durch wiederholtes Überimpfen gelang es, 
diese Kulturen artrein und mehr als 3 Jahre hindurch gut wüchsig zu erhalten. 
Damit war ein immer gleichmäßiges Material von bekannter Vorgeschichte vor- 
handen. 
Die Griinalge Chlorella O, stammte aus Ostseeplankton von der Samlandkiiste. 
Sie wurde in Ostsee-SCHREIBER-Lösung mit einem Zusatz von 4 cem Erdabkochung 
je Liter unter denselben Licht- und Temperaturbedingungen wie die Kieselalgen 
artrein kultiviert. Nach 6—8 Tagen war eine frisch beimpfte Kultur zum Assimi- 
lationsversuch geeignet. Diese Alge vertrug besonders gut die von mir vorgezogenen 
kaliumkarbonat- und- bikarbonathaltige Versuchslösung. Sie wuchs darin sogar noch 
etwas schneller als in ihrem gewöhnlichen Nährmedium. Auch auf die beiden 
Kieselalgen wirkte die karbonathaltige Versuchslösung nicht schädigend. Es fanden 
in ihr noch mehrere Tage hindurch Zellteilungen statt. Das bedeutet, daß die Algen 
auch während der Versuche gute Lebensbedingungen hatten, die sich nicht grund- 
sätzlich von denen der natürlichen Verhältnisse unterschieden. — Bei den 
Versuchen zur chromatischen Adaptation wurde das Material in den von 
Baatz beschriebenen Lichtkammern bei einer Lichtintensität von etwa 300 Lux 
kultiviert. 
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Versuche wurden mit der marinen Diatomee Cyclotella striata 
helgoländer Herkunft und mit den Grünalgen Scenedesmus obliquus und Chlorella 
ellipsoidea durchgeführt. Diese Griinalgen wurden als Süßwasserformen in abso- 
luten Reinkulturen in folgender Lösung kultiviert: 1000 ccm Aqua bidest. enthielten: 
0,2g NH,NO,, 0,5 g MgSO, : 7 H,0, 1 g CaCl, - 6H,0, 0,5 ccm einer 1%igen Lösung 
von FeSO, - 7H,0. Dazu kommen 7 ccm einer m/15 KH,PO,-Lösung und soviel 
m/15 Na,HPO,, daß die Anfangsazidität rund py, — 7 entspricht. Die in den 
Kulturlösungen angezogenen Zellen mußten für die Gaswechselmessung konzentriert 
werden. Dies geschah bei Chaetoceras durch Zentrifugieren, bei Chlorella, Coscino- 
discus und Cyclotella durch Absaugen der darüberstehenden Nährlösung. Die 
Algenkonzentration wurde durch Trübungsmessung im PuLrricu-Nephelometer 
einer geeignet gefundenen Norm angeglichen. 

b) Versuchsanordnung. Die Messung von Assimilation und Atmung erfolgte 
mit der WARBURG-Apparatur durch manometrische Bestimmung der Änderungen 
der Sauerstoffvolumina in den Assimilationsgefäßen. Die zur Assimilation nötige 
Kohlensäure wurde durch ein Kaliumkarbonat-bikarbonatgemisch gereicht. 1 Liter 
dieses Gemisches enthielt 8,52 g KHCO, und 2,072 g K,CO, in 800 ccm Nord- bzw. 
Ostseewasser und rund 200 ccm Aqua bidest. Jedes Assimilationsgefäß erhielt 
2cem von diesem Karbonatgemisch und 7 ccm Kulturflüssigkeit, außerdem im 
seitlichen Ansatz 0,3 ccm konzentrierte Kalilauge zur Absorption des Kohlen- 
dioxyds im Gasraum. Die Manometer waren mit durch Fuchsin gefärbter Brop1- 
scher Flüssigkeit gefüllt. Die flachen Assimilationskammern von rechteckiger 
Grundfläche wurden in den elektrisch geheizten, mit Thermoregulator und Rührwerk 
versehenen Wasserthermostaten gehängt und von unten her beleuchtet. Um 
seitliche Lichtstrahlen abzuschirmen, erhielten die Kammern besondere nur nach 
unten zu offene Blechklappen. 
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In jedem Versuch wurde neben dem Assimilationsgefäß ein praktisch. gleich- 
gebautes Gefäß als Thermobarometer benutzt. Beide Gefäße zeigten bei gleicher 
Vermehrung des Gasvolumens gleichen Anstieg der Bropischen Flüssigkeit im 
Manometer. Nach jeder Messung wurden die Hähne des Manometers geöffnet 
und die Menisken der Bropischen Flüssigkeit im Nullpunkt des Manometers zum 
Gleichgewicht gebracht. Dadurch werden übermäßige hydrostatische Drucke 
während des Versuchs vermieden und es kann auf eine Reduktion der beobachteten 
Meniskusdifferenz verzichtet werden. In meinen Diagrammen und Tabellen sind 
nicht die absoluten Sauerstoffvolumina wiedergegeben, sondern die abgelesenen 
Druckunterschiede in Millimetern, korrigiert durch den Thermobarometerwert. 








rof 
grün 
b/ou 
405 436 546 600 . 
| | Aın mp 
409 492 578 


Abb. 1. Spektrum des verwendeten verschiedeufarvigen Lichtes. 


Diese vereinfachte Darstellung genügt praktisch völlig den hier erforderlichen 
Bedürfnissen. Wenn also in den Diagrammen von relativer O,-Ausscheidung die 
Rede ist, ist, sofern nichts anderes ausdrücklich vermerkt, damit der gesamte 
Gaswechsel der O,-Ausscheidung gemeint. Es sind in diesen Fällen nicht die 
Assimilationswerte durch die Atmungswerte korrigiert. In den anderen Fällen 
wird von wahrer Assimilation gesprochen. Die Berechnung der wahren Assimilation 
ist auf S. 320 ausführlicher begründet. Sie erfolgt so, daß ein Wert hinzugezählt 
wird, der dem durchschnittlichen O,-Verbrauch vor und nach der Belichtung 
entspricht. 

c) Lichtquellen. Bei Versuchen mit weißem Licht dienten als Lichtquellen 
Osram-Sofittenlampen (100 Watt) und Osram-Nitra-Sofittenlampen (250 Watt). 
Ihre Lichtintensität konnte durch vorgeschaltete Gleitwiderstände variiert werden. 
Die dabei unvermeidliche Änderung der Strahlungsqualität hat in den betreffenden 
Versuchen keine Bedeutung. Die Lampen waren in einen besonderen Glasmantel 
dicht eingebaut, durch den ein vom übrigen Wasserthermostaten unabhängiger 
kühlender Wasserstrom floß. Zwischen dieser Beleuchtungseinrichtung und den 
2cm darüber befindlichen Assimilationströgen lagen 8mm dicke Robongläser 
(ScHhortsches Filter BG 21), die die vom Kühlwasser durchgelassenen ultraroten 
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Strahlen absorbierten, womit eine Erwärmung der Assimilationströge durch Strah- 
lung praktisch verhindert wurde. 

Bei Versuchen zur Rolle der Lichtqualität wurde energiegleiches rotes, grünes, 
blaues und violettes Licht verwendet. Das grüne, blaue und violette Licht wurde 
aus einer Osram-Quecksilberdampflampe (HgH 2000 mit Glashülle) durch Scuorr- 
sche Farbfilter ausgewählt. Für blaues Licht benutzte ich die Filterkombination 
BG 12 (2 mm dick) und GG 15 (2 mm dick), durch die das ultraviolette Licht fast 

a ganz absorbiert und etwa 70% des blauen 
M Lichtes von der Wellenlänge À = 436 mu 











und etwa 16,5% des blauen Lichtes von 
der Wellenlänge À — 405 my durchgelassen 
werden. Die Hauptmenge des Lichtes 
entsprach der Wellenlänge À = 436 mu. — 
Für das grüne Licht wurde das Filter 
VG9 (3mm dick) gewählt. Es ließ etwa 
29% des grünen Lichtes von der Wellen- 
länge A — 546 mu und etwa 4% des 
gelben Lichtes von der Wellenlänge A = 577 
und 579 my hindurch. Das Licht mit der 
Wellenlänge A = 546 mu bildete den 
größten Anteil des grünen Lichtes. — Das 
nur in besonderen Fällen benutzte violette 
Licht war nur wenig gefiltert und ent- 
sprach dem gesamten Licht der Queck- 
silberdampflampe ohne dessen ultravio- 
letten Anteil, der durch das Filter GG 15 
(2 mm dick) absorbiert wurde. — Das 
Abb. 2. Schema der Versuchsanordnung rote Licht wurde einer halbseitig verspie- 
_ ben ed sy Licht. a Auf- gelten Osram-Sofittenlampe (100 Watt) 
a kenansich Assimilations- entnommen und durch die Farbgläser RG 1 
oe yon apes er = zer (2mm dick) und BG 21 (2 mm dick) ge- 
filter, F Farbfilter, S Spiegel, M Ma-  filtert. Dieses Licht entspricht einem relativ 
nometer, Z, Quecksilberdampflampe, breiten Ausschnitt des Spektrums, wie ihn 
L, Ossam-Sefittenlampe. ähnlich bereits BAATZ verwendete; er reichte 
aber nicht so weit ins Ultrarot, weil sich 
zwischen Lampe und Assimilationskammer eine 30 cm dicke Wasserschicht befand. 
Der Schwerpunkt liegt bei etwa 650 my (s. Abb. 1). 

Bei diesen Versuchen in farbigem Licht standen die beiden Lampentypen 
außerhalb der WARBURG-Apparatur vor einem Reflektor aus Chromfolie (Abb. 2). 
Die Filter befanden sich im Wasserthermostaten unmittelbar hinter dessen Spiegel- 
glaswand. Das Licht passierte eine Wasserschicht von rund 30 cm und wurde 
durch einen um 45° geneigten Spiegel in die Assimilationströge von unten refektiert. 
Die Lichtintensität wurde durch Veränderungen der Lampenabstände reguliert. 
Obwohl die Lampen gut abgeschirmt waren, wurde nie gleichzeitig mit zwei 
verschiedenen Qualitäten gearbeitet, sondern nur nacheinander. Erhebliche 
Schwierigkeiten waren zur Konstanthaltung der Lichtintensität zu überwinden, 
da uns ein Spannungsgleichhalter nicht zur Verfügung stand. Es erwies sich 
der Zeitraum von 0% bis 4% nachts für unsere Versuche geeignet, in dem 
normalerweise, von kurzen und kleinen Stromstößen abgesehen, die Königs- 
berger Netzspannung ziemlich konstant blieb. Während jedes Versuches wurde 
die Lichtintensität fortlaufend durch eine an einen Dreifarbenpunktschreiber 
(Firma Dr. B. Lange-Berlin) angeschlossene Photozelle gemessen und registriert 
(Abb. 3). 
































für den Gaswechsel planktontischer Diatomeen und Chlorophyceen. 303 


d) Lichimessung. Die (4 $2 We, POUR gs As ee 
Lichtintensität wurde vor je- . we ‚Si 
dem Versuch mit einer Photo- - ; 
zelle S60(FirmaDr.B.Lange- #4 
Berlin) und einem Zeigergal- ” 
vanometer (Empfindlichkeit © er 
1mm = 7,2-107 Amp.) gee 7] ee eee =: 
messen. Zur Abschwächung &° 4 i Slee Me 
des Lichtes wurden auf die 
Photozelle geeichte Opalglas- ~ = 
filter (Firma Dr. B. Lange- ~~ 
Berlin) gelegt, die von jeder #2 
der verwendeten Lichtquali- 
täten einen verschiedenen | ae ° 
Prozentsatz  absorbierten. q E 
Die relative Empfindlichkeit #2 ; 7 1 } 
der Photozelle für die ver- E > = 1228 
schiedenen Spektralbereiche ~~ 
wurde mittels einer Thermo- 
säule bestimmt, nnd zwar 22 
wurden bei der Eichung die 
Photozelle mit den Opalglä- 
sern bzw. die Thermosäule : + 
an dieselbe Stelle in den #2 : À mf 
Thermostaten gestellt, an der ee oe 
spater die Assimilationstrége 
stehen sollten. 
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wähnt, wurde Chaetoceras t 
ceratosporum zur An- 
reicherung zentrifugiert. 
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Registrierung der Lichtintensität durch den Dreifarbenpunktschreiber. 
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Planktondiatomeen sind gegenüber solchen mechanischen. Eingriffen 
nach unseren Erfahrungen zum Teil außerordentlich empfindlich. Mein 
Chaetoceras zeigte bei 5—6minutiger Zentrifugierung mit 1000 Um- 


drehungen pro Minute eine 








Zz leichte Depression der as- 
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similatorischen Leistung, 
die schnell zurückging. 
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Deshalb wurde grundsätz- 
lich in allen Fällen der 
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Abb. 4. Einfluß des Schüttelns auf den Gaswechsel. J 

von den 15 Min. zwischen je zwei Ablesungen 11 Min. 

Ruhe und die letzten 4 Min. Schütteln, // dauernd 
geschüttelt. Temp. 14° C., Licht 600 Lux. 


Chaetoceras ceratosporum. 


25 3 


Assimilationsversuch erst 
begonnen, nachdem das 
verdunkelte Material sich 
über 3 Stunden hin vom 
Zentrifugieren erholt hatte. 


SW. 


Planktontische Diatomeen, aber auch andere Algen, sind zum Teil 
sehr empfindlich gegenüber dem dauernden Schütteln in der WARBURG- 
Apparatur. Gerade deshalb mußte leider auf die Gaswechselversuche 




















02 an einigen jener Formen ver- 
Pol zichtet werden, die Baatz 
: LT | ao für ihre Wachstumsversuche 
i a | besonders geeignet gefunden 
a re hatte (Biddulphia sinensis, 
vo Chaetoceras didymus). Das 

-#l N > di ausgewählte Material zeigte 

nd ” Be n auch in vielstündigen Ver- 


Abb. 5. Abhängigkeit der wahren Assimilation von 
Licht I 600 Lux, ZI 4000 Lux. 


der Temperatur. 
Chlorella O;. 


suchen keinerlei Schädigungen 
durch das schütteln (Ab- 
bildung 4). 


Bei der Wahl der Versuchstemperatur kam es nicht so sehr darauf 
an, das für die betreffenden Algen spezifische Optimum zu finden, 
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Abb.6. Abhängigkeit der wahren Assimila- 
tion von der Temperatur. Licht I 600 Lux, 
II 4000 Lux. Chaetoceras ceratosporum. 


sondern jene Temperaturbereiche, 
innerhalb derer bei begrenzend 
wirkender geringer Lichtintensität 
geringe Temperaturschwankungen 
ohne Einfluß blieben. Es ergab 
sich (Abb. 5, 6, Versuch 2, 3) so- 
wohl für Chaetoceras als auch für 
Chlorella, daß bei niederer Licht- 
intensität (600 Lux) zwischen 14 
und 18° die assimilatorische Lei- 
stung konstant blieb, während sich 


bei höheren Lichtintensitäten (4000 Lux) eine ausgesprochene Optimum- 
kurve ergab mit einem Gipfel bei 18° für Chaetoceras, bei 23° für 


Chlorella. Ich wählte dementsprechend in den Hauptversuchen Inten- 
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sitäten unter 600 Lux und die Temperaturen zwischen 14 und 18°, 
meist 16°C. 

Die eben genannten bei Chlorella und Chaetoceras zutage tretenden 
Verhaltensunterschiede gegenüber der Lichtintensität wurden durch 
deren Variation von 600—25000 Lux noch stärker herausgearbeitet. 
Dabei ergaben sich Übereinstimmungen mit den Wachstumsversuchen 
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L 1 1 Be 1 1 
4000 8000 12000 16000 20000 24000 Lux 
Abb. 7. Abhängigkeit der Sauerstoffausscheidung von der Lichtintensität. Bei 24000 Lux 
wurde die Intensität der Sauerstoffausscheidung durch Zugabe von 1 ccm Karbonatgemisch 

nicht verändert. Temp. 16°C. Chaetoceras ceratosporum. 
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von Baatz. Meine Diatomee, als typische Schwachlichtalge, zeigte 
bis etwa 2500 Lux eine lineare Abhangigkeit der Assimilation von der 
Lichtintensität. Bei mehr als 
10000 Lux sank die Leistung 
wieder ab (Abb. 7). Es handelte 
sich dabei nicht um Kohlendioxyd- 
mangel, was durch erneute Zu- 
gabe von Karbonatgemisch sicher- 
gestellt werden konnte. Chlorella 
verhielt sich wie eine an stärkeres ru gp 
Licht angepaBte Form. Der lineare |»). 3. Abhängigkeit der Sauerstoffaus- 
Anstieg der Assimilationskurven scheidung von der.Lichtintensität. Bei 
. pe € . 24000 Lux wurde die Intensität der Sauer- 
ging noch iiber 2500 Lux hinaus stoffausscheidung durch Zugabe von 1 ccm 
bis etwa 5000 Lux, auch war eine Karbonatgemisch nicht verändert. 

pig : a Temp. 16°C. Chlorella O,. 
Schädigung durch meine höchsten 
Lichtintensitäten (24000 Lux) noch nicht zu bemerken (Abb. 8). 

Bei der in meinen Versuchslösungen gewählten Zelldichte und 
sich über mehrere Stunden erstreckenden Versuchsdauer war selbst 
bei geringen Lichtintensitäten auf eine genügende CO,-Versorgung zu 
achten. Diese konnte nur durch Verwendung eines Karbonatpuffers 
sichergestellt werden. Bei den eingangs beschriebenen Konzentrationen 
waren meine Versuchsalgen gegen Kalium- und Natriumkarbonatgemische 
gleich unempfindlich. Ihre assimilatorische Leistung in beiden blieb 
gleich. Ich wählte künftig nur Kaliumkarbonatgemisch. Dieses wurde 
einer praktisch N-freien Grundlösung (Nord- oder Ostsecwasser) zu- 
gegeben, wodurch ein physiologischer Ionenausgleich erreicht wurde. 
Wurde als Grundlösung ein N-haltiges SCHREIBER-Gemisch benützt, 
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so teilten sich in Gegenwart des Kaliumkarbonatgemisches die Zellen 
selbst nach tagelangem Aufenthalt; ein Beweis der Unschädlichkeit dieser 
Lösung. Selbstverständlich wurden die Karbonatgemische isoosmotisch 
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Abb. 9. Abhängigkeit der Sauerstoffaus- 
scheidung von der Menge des Karbonat- 
gemisches. I 0,7 ccm, II 2,0 + 0,5 + 0,9 cem 
Karbonatgemisch. Temp. 14° C, Licht 
7000 Lux. Chaet t um. 





as cer D 


kurve (Abb. 9, I). 


zur Kulturlösung gewählt. Übrigens 
zeigten sich meine Algen gegen- 
über osmotischen Unterschieden 
der Versuchsflüssigkeit in einem 
Ausmaße unempfindlich, daß etwa 
vorkommende geringe Konzentra- 
tionsschwankungen ohne jede Be- 
deutung bleiben mußten. Es war 
noch sicherzustellen, ob die ge- 
wählten Karbonatkonzentrationen 
eine genügende CO,-Versorgung für 
die Dauer auch längerer Versuche 
gewährleisteten. 

Bei den von mir gewählten 
Zelldichten und bei 7000 Lux führte 
ein Zusatz von nur 0,7 ccm Kar- 
bonatgemisch zu 7 cem Nähr- 
lösung schon nach kurzer Zeit zu 
einer Senkung der Assimilations- 


Daß hierbei CO,-Mangel ausschlaggebend war, be- 


wies ein Parallelversuch (II), bei dem von vornherein 2 cem Karbonat- 
gemisch zugegeben und diese während des Versuches noch durch 0,5 


bzw. 0,9 com ergänzt wurden. In 
diesem Falle behielt die Assimila- 
tionskurve ihr Niveau oder erreichte 
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Abb. 10. Abhängigkeit der Sauerstoffaus- 
scheidung von der Menge des Karbonat- 
gemisches. I 0,7 com, JJ 2,0 com Karbonat- 
gemisch. Temp. 14°C, Licht 1000 Lux. 
Chaetocerus ceralosporum. 


es wieder. 
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Abb. 11. Einfluß der Kaiilauge im Ansatz 
auf den Sauerstoffgaswechsel. Z mit Kali- 
lauge, II ohne Kalilauge im Ansatz. 


Temp. 14°C, Licht 7000 Lux. 
Chaetoceras ceratosporum. 


Bei 4 cem Karbonatgemisch zu 7 cem Algensuspension 


traten bereits geringe Depressionen auf. Diese Beobachtungen gelten nur 
für die an sich nicht hohe Lichtintensität von 7000 Lux. 


Bei den wesentlich geringeren Lichtintensitäten 


meiner Haupt- 


versuche (500—600 Lux) erwiesen sich unter Berücksichtigung der 


durchschnittlichen Versuchsdauer bereits 0,7 ccm Karbonatzusatz als 





für den Gaswechsel planktontischer Diatomeen und Chlorophyceen. 307 


ausreichend, doch habe ich, um auf jeden Fall sicher zu gehen, 
immer 2 cem Karbonatgemisch zugesetzt (Abb. 10). Aus diesem 
Versuch geht auch hervor, daß die am seitlichen Ansatz der Assimi- 








lationskammern befindliche Kali- 5 

lauge die CO,-Versorgung nicht ge- Ÿ de ed 
fährdete. Selbst bei hohen Licht- À: pm FT 
intensitäten (7000 Lux), also bei Er B 
bedeutend höherem CO,-Verbrauch, %_, 














hatte die Anwesenheit der Kalilauge 
keinen wesentlichen Einfluß. Dies aah aa y à Dont. due 
geht aus Abb. 11 hervor. Die Kali- verbrauchs. J ohne, JI mit Kalilauge. 
. n 2 Nach 1'/, Stunden Kalilauge gewechselt. 
iauge war trotzdem erwünscht mit Temp. 60°C. Chaetoceras ceratosporum. 
Rücksicht auf die Atmungsversuche. 

Bei der hohen Zellkonzentration reichte die Pufferwirkung meines 
Karbonatgemisches nicht aus, um alles gebildete CO, in Lösung zu halten, 
vielmehr entwich im Dunkelversuch CO, in den en wodurch ein zu 
geringer Sauerstoffverbrauch vorgetäuseht wurde (Abb. 12). Das extreme 
und während der Versuchszeit konstante Diffusionsgefälle für Kohlen- 
dioxyd zur Kalilauge hin ließ diese geringe Fehlerquelle beseitigen. 


IV. Einfluß des Lichtes auf den Sauerstoffverbrauch (,,Lichtatmung*). 

Da es bisher nicht gelungen ist, die Photosynthese von lebenden 
Zellen loszulösen, können wir sie auch nicht losgelöst von dissimilatori- 
schen Vorgängen beobachten. Der dissimilatorische Hauptvorgang in 
photosynthetisierenden Organen ist zweifellos die Atmung, die in bezug 
auf Ausgangsstoffe und Endprodukte der Photosynthese entgegengesetzt 
ist. Es gibt keine sichere Methode, die uns das Ausmaß der wahren 
CO,-Assimilation genauestens erfassen läßt, da die Größe der Atmung, 
um die die beobachteten Assimilationswerte gedrückt erscheinen, nicht 
gleichzeitig gefunden werden kann, sondern immer nur vor oder nach der 
Belichtung in Dunkelversuchen. Die Frage, ob die uns hier allein 
interessierende Atmung in der Belichtungsperiode ebenso groß ist wie 
die in der Dunkelperiode, ist also ungelöst und gehört zu den wichtigsten 
der Assimilationsphysiologie. Lichteinwirkungen auf die Atmung können 
sehr verschiedener Art sein: 

a) unmittelbarer: Durch Photoaktivierung des Atmungssystems, wobei 
der Farbstoffcharakter vieler Oxydasen entscheidend sein könnte. Da 
chlorophyllhaltige und chlorophylifreie Pflanzen im allgemeinen mit 
demselben katalytischen Apparat arbeiten, wäre zu erwarten, daß beide 
physiologischen Typen eine ähnliche Lichtabhängigkeit ihrer Atmung 
aufweisen. 

b) unmittelbarer : Durch Photooxydationen unter Mitwirkung von Farb- 
stoffen verschiedenster Art, deren molekulare Energie nach photischer 
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Anregung, durch Stoffwechselstörungen vom natürlichen Substrat 
abgelenkt, in anderen chemischen Abläufen verbraucht wird (Peroxyd- 
bildungen usw.). Solche Vorgänge können unter Mitwirkung von Luft- 
sauerstoff zu Verbrennung verschiedenster Materialien führen, selbst 
des Protoplasmas und der Farbstoffe (Ausbleichung). Prinzipiell könnten 
an solchen Photooxydationen sowohl die Assimilationspigmente als auch 
die gefärbten Atmungskatalysatoren beteiligt sein. 

c) mittelbarer: Durch eine allgemeine Anregung des Stoffwechsels, 
z. B. über eine Permeabilitätserhöhung. 

d) mittelbarer: Über die Photosynthese, sei es 

1. durch Anhäufung von Atmungsmaterialien; diese Erscheinung 
müßte durch eine besonders lange Nachwirkung bei genügender Vor- 
belichtung ausgezeichnet sein; 

2. durch Bildung labiler, intermediärer, schnell durch Stabilisierung 
verschwindender Assimilationsprodukte, die entweder selbst ein besonders 
leicht oxydierbares Material darstellen oder die Atmung chemisch 
aktivieren, eventuell wiederum über eine allgemeine Anregung des Stoff- 
wechsels (z. B. Permeabilitätserhöhung). Diese Erscheinung dürfte keine 
oder nur eine kurzfristige Nachwirkung aufweisen, da die labilen Pro- 
dukte im Dunkeln schnell verbraucht sein müßten. Zu solchen Pro- 
dukten könnte auch der Assimilationssauerstoff zählen oder eine Vor- 
stufe (Peroxyd, H,O,) von ihm. 

Lyon stellt in seinem kritischen Sammelreferat die Ergebnisse 
der diesbezüglichen Arbeiten bis 1932 zusammen und kommt zu dem 
Schluß: ,,Im allgemeinen werden die Pflanzen durch Licht bei der Atmung 
nicht beeinflußt. Nur grüne Pflanzen, diese erzeugen durch die Assi- 
milation einen großen Vorrat von Kohlehydraten.‘“ Gegen diese Ansicht 
sprechen die in neuerer Zeit veröffentlichten Arbeiten von MONTFORT 
und FÖcKkLER und FÖCKLER, in denen in Übereinstimmung mit grünen 
Pflanzen an farblosen Geweben eine deutliche Steigerung der Atmung 
im Licht gezeigt wird. Die von Montrort und FÖCKLER angewandte 
Methode weist jedoch gewisse Mängel auf, so daß ihre Ergebnisse unsicher 
erscheinen. Zunächst wurde die Atmung durch Sauerstoffmessungen 
mit der WınKkLEr-Methode bestimmt, die wegen der nach E. und M. 
BRAUNER im Licht ausgeschiedenen organischen Stoffe zu falschen 
Werten führen kann. Zweitens schien die Temperaturkonstanz in den 
großen bleigefaßten Assimilationskammern nicht gesichert, was FÖCKLER 
ja selbst zur Erklärung der Atmungsschwankungen seiner Kontrollen 
in Erwägung zieht. Außerdem wurden oft Pflanzengewebe unter un- 
natürlichen Bedingungen benutzt. Sie behandeln z. B. Kartoffelscheiben, 
Schnitte von Champignons und Längsstreifen von Spargel submers. 
Auch die Benutzung von mehrzellschichtigen Pflanzengeweben, durch 
die das Licht nicht durchdringen konnte, war unvorteilhaft. Daher 
wurden ihre Versuche noch einmal an geeigneteren Objekten mit einer 
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anderen Methode durchgeführt. — Es wurde davon abgesehen, die 
Wirkung der ultravioletten Strahlen auf die Atmung zu untersuchen, 
da solche Bestimmungen für die nachfolgenden Assimilationsversuche 
keinen Wert hatten. Außerdem verwandte ich Lichtintensitäten, die 
nicht wesentlich über die, die in pi 





den Assimilationsversuchen be- dunkel hell dunkel — 
nutzt wurden, hinausgingen, da es 
mir nicht darauf ankam, das Pro- 
blem der ,,Lichtatmung‘* in seiner 
vollen Breite hieraufzurollen. Da- 
bei sollgrundsätzlich bemerkt wer- 
den,daßich, wenn ich im folgenden a 45 1 45 2 45 
der Kürze wegen von „Atmung“ boom . Se. 
spreche, damit nur Sauerstoffver- 2,12. Elus von woldem Licht aut den 
brauch meine und keinerlei Rück- II Azotobacter Vinelandii. Temp. 14°C, 
schlüsse auf den chemischen Cha- an Aa 

rakter des Vorganges ziehe. 

Reinkulturen von Azotobacter agile und dem stark gefärbten Azoto- 
bacter Vinelandii wurden in folgender Nährlösung vorbereitet: 2 g 
K,HPO,, 0,5 g MgSO,, 0,02 g Fe, (SO,),, 0,02 g Na,NO, und 20 g Glukose 
auf 1 Liter Leitungswasser. Nach 7—8 Tagen wurde ihnen 0,5 g Glukose 
auf 100 cem zugegeben und 1 Tag +, 
darauf 9 ccm davon zum Versuch * 
genommen. Abb. 13 zeigt, daß bei 
beiden Arten keine Änderung der 
Atmung im weißen Licht von 
7000 Lux erfolgt. 

In einem zweiten Versuch 
wurde Aspergillus niger im Dun- P 
keln bei 30° A folgender Nähr- Abb. 14. Einfluß von weißem Licht auf on 
lösung kultiviert: 1,0g (NH,)SO,, Sauerstoffverbrauch von I Aspergillus niger, 
0,5g KH,PO,, 0,258 MgCl, 0,258 Licht 7000 Tas; Je Lene ni, Lich 
CaCl, und 100g Rohrzucker auf Temp. bei 7 und Ia 25°C, bei IT 14°C. 
1 Liter Leitungswasser. Die Kul- 
turen wurden täglich mehrere Male durchgeschiittelt, um submers wachsende 
Mycelien zu erhalten. Nach 5 Tagen wurden die Atmungsmessungen mit 
ihnen ausgeführt. Die Kultur blieb dazu in ihrer alten Nährlösung, der vor 
dem Versuch noch 1 g Rohrzucker auf 100 ccm zugesetzt worden war. Abb. 14 
zeigt, daß die Atmung von Aspergillus niger bei Licht (weiß, 7000 und 
25000Lux) und bei Dunkelheit gleich stark ist. Dasselbe Ergebnis hatten auch 
Atmungsversuche an Wurzeln höherer Pflanzen, z. B. an Zwiebelwurzeln. 
Zwiebeln wurden im Dunkeln bei etwa 16° angekeimt, bis 1,5 —2,5 em lange 
Wurzeln entwickelt waren. Diese wurden in 1%iger Glukoselösung (mit 
Leitungswasser) zum Atmungsversuch genommen (Abb. 14). Ebenso 
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verhielten sich in 1%iger Glukoselösung 1,5—2,5 em lange Wurzel- 
spitzen von 8 Tage alten und im Dunkeln in Leitungswasser an- 
gekeimten Weizenkeimlingen. 

Man muß daraus schließen, daß weißes Licht von mittleren (physio- 
logischen!) Intensitäten den O,-Verbrauch von Bakterien, Pilzen, Wurzeln 
nicht beeinflußt. Das darf natür- 


hy die! | violet | dunkel | vot cs) lich nicht ohne weiteres auf 
| monochromatisches Licht über- 
7 | tragen werden. Es wäre durchaus 
$ 1 möglich, daß in diesen Versuchen 





5 3 3 ; ; 2 zwei verschiedene Wirkungen 


Abb. 15. Einfluß von violettem und rotem Licht sich so überlagern, daß sie nicht 
auf ype er el zer erkannt werden können. So 
Licht 3000 Lux. kann die Samenkeimung von 

Licht- und Dunkelkeimern von 

verschiedenwelligem monochromatischem Licht gegensätzlich beeinflußt 
werden (vgl. BÜNNING S. 18f.). Doch wäre zu erwarten, daß bei 
meinen Aspergillus-WeiBlicht-Versuchen mit sehr verschiedenen In- 
tensitäten (7000 und 25000 Lux) sich solche Unterschiede schon zeigen. 
Denn Weißlicht von verschiedener Intensität hat eine unterschiedliche 








0 spektrale Zusammensetzung. Doch habe 
p% conte wad oy ich noch einige besondere Versuche an 
3 „| Hefe und Aspergillus durchgefiihrt, um 
3 hier sicher zu gehen. Dabei zeigte sich 
a im violetten und roten Licht (3000 Lux) 
ET keine Atmungssteigerung (Abb. 15). 

-0 Ich schließe aus diesen Versuchen, daß 

















ii Ad A6 M à : & die Atmungskatalysatoren trotz ihres Farb- 
Abb. 16. Photooxydative Wirkung stoffcharakters durch sichtbares Licht ge- 
ee ce ringer Intensität micht aktiviert werden, und 
Konzentration (1:12000)imweißen bin geneigt, Ähnliches auch für die im Prin- 
— nen C auf zip gleichen Katalysatoren der grünen 

Pflanzen zu erwarten. Doch treten bei 
Pflanzen mit zusätzlichen Farbstoffausrüstungen auch neue Möglichkeiten 
des Lichteinflusses auf. So ist bekannt, daß gewisse fluoreszierende Farb- 
stoffe (z. B. Eosin) bei geringer Konzentration im Dunkeln unschädlich 
sein können, also offenbar nicht chemisch wirken, im Licht jedoch 
photodynamische Zerstörungen hervorrufen, die oft mit einem gesteigerten 
Sauerstoffverbrauch gekoppelt sind ( Photooxydationen). So zeigt Abb. 16, 
wie der O,-Verbrauch von Azotobacter agile im Licht durch Eosin (1 : 12000) 
bedeutend gesteigert wird. Im Dunkeln wirkt Eosin nicht sichtbar ein. 
Es handelt sich hier zweifellos nicht um eine echte Atmung. Solche 
Photooxydationen setzen meist an Material an, das der normalen Atmung 
gar nicht zugänglich ist (z. B. Plasma). 
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Im Prinzip ähnliche Erscheinungen können auch mit Hilfe von 
Assimilationspigmenten hervorgerufen werden. WARBURG berichtet be- 
reits, daß Chlorella pyrenoidosa in Gegenwart von n-Dodecylalkohol einen 
verstärkten O,-Verbrauch zeigt. Die durch die Narkose vom eigentlichen 
Substrat (CO,) abgelenkte Energie wirkt sich dabei auf ein anderes 
Substrat aus. Abb. 17 zeigt einen ähnlichen Versuch. Chlorella ellipsoidea 
wird in fast CO,-freier BENECKE-Lésung intensiv bestrahlt (28000 Lux). 
Der Gaswechsel wird dann schnell annähernd null, da eine photosynthe- 
tische O,-Ausscheidung nur in dem Maße stattfinden kann, als die gleich- 
zeitig ablaufende Atmung CO, liefert, d.h. aber O, verbraucht. Wird 
jetzt n-Dodecylalkohol zugegeben, so steigt der O,-Verbrauch an, weil 








das photosynthetische System 0, 
leichter gehemmt wird und 0 

> 
damit die weniger empfind- x A, a vun! und 
liche Atmung unverdeckt her- ; 0 LJ x r ir 
vortritt. Der O,-Verbrauch > 
steigt aber stärker an, als ee % x 1 : 























der Dunkelatmung entspricht, 1111721554 
weil sich zu ihr ein zusätz- Abb. 17. Photooxydative Wirkung der Assimilations- 
licher Oy-Verbrauch gesellt, Pemenie ron Chile genen nach Zugabe vn 
der einer Photooxydation zu- Temp. 25° C. 

gehört und sich unter anderem 

in einer irreversiblen Schädigung des Plasmas auswirkt. So sinkt nach 
solcher Belichtung auch im Dunkeln die Atmung schnell ab; die Zellen 
verlieren ihre grüne Farbe und sterben. Solch photodynamische Schädi- 
gungen durch das assimilatorische Pigmentsystem sind eingehend von 
Noack behandelt worden. 

Um im Prinzip gleiche Erscheinungen dürfte es sich, wie es auch 
GAFFRON auffaßt, bei dem Versuch FÖCKLERs handeln, wenn er einen 
verstärkten O, Verbrauch im Licht durch Potamogeton lucens bei Gegen- 
wart von 0,06% Phenylurethan beobachtet. Von Lichtatmung darf 
man hier nicht reden. Zum mindesten müßte eine Kontrolle der Atmungs- 
quotienten erfolgen. Auch die Beobachtungen von VAN DER PAAUW und 
BoDe, nach denen im kohlendioxydfreien Raum grüne Pflanzen im Licht 
einen erhöhten Sauerstoffverbrauch zeigen, könnten durch photooxyda- 
tive Wirkungen der Assimilationspigmente erklärt werden. Es ist allein 
schon wegen der schädigenden Nebenwirkungen unwahrscheinlich, daß 
solche Photooxydationen in grünen Pflanzen eine normale Erscheinung 
darstellen. Sie dürften nur auftreten, wenn die Assimilation durch 
Gifte oder CO,-Mangel gehemmt ist, oder wenn zu starke Intensitäten 
einwirken (Sonnenstich, MONTFORT). 

Ich wende mich nunmehr der Steigerung der ‚„Dunkelatmung‘‘ photo- 
synthetisierender Organismen durch Vorbelichtung zu. Solche Beobach- 
tungen haben zur Annahme einer erhöhten Lichtatmung geführt 
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(VAN DER Paauw). Das Phänomen selbst ist seit längerer Zeit bekannt 
(vgl. u.a. Bone, Gessner, HARDER), seine Deutung aber uneinheitlich. 
StÄLFELT meint, daß die verstärkte CO,-Ausscheidung bei Flechten 
nach Vorbelichtung durch eine Abspaltung von im Licht locker 


























0, gebundenem Kohlendioxyd ver- 
ei aaa ursacht ist. Jedoch kénnte eine 

3 Pa Ti solche Behauptung nur durch die 
| ee ; ante Ermittlung des Atmungsquo- 
= Pi f ï tienten gestützt werden. Man 
$ D \ beobachtet aber gleichzeitig 
0 einen verstarkten O,-Verbrauch. 

a oe vant Rose] Und wenn man nun nicht an- 
a i! ht ea z 6 8 %. nehmen will, daBsich im Dunkeln 
nn an er or eine lockere O,-Verbindung bil- 
IT 1000 Lux. Temp. 14°C. Chaetoceras det, die im Licht dissoziiert, liegt 
ps es schon am nächsten, zu vermu- 


ten, daB nach Belichtung die Atmung gesteigert ist. 

Dieser vermehrte O,-Verbrauch nach Belichtung scheint eine völliy 
normale Erscheinung zu sein und wurde in meinen Versuchen immer 
wieder bestätigt. Wenn sie von einigen Autoren nicht beobachtet worden 
Br ist, so liegt das offenbar daran, 
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Abb. 19. Sauerstoffverbrauch nach Vorbelich- GAFFRON tut. Solche Vorgänge 
tung unter dem Einfluß verschiedener Kohlen- üß ach der B 

dyoxydgaben. J ohne Karbonatgemisch, // mit müßten nac ussetzen der De- 
2+1cem Karbonatgemisch. Licht 7000 Lux, Jichtung bald aufhören. In 


TS Abb. 18 wird gezeigt, wie diese 
Erhöhung des O,-Verbrauchs von der Intensität der Vorbelichtung ab- 
hängt. Bei starker Bestrahlung (I) sinkt die Assimilation wegen des 
schnellen Verbrauchs des Kohlendioxyds bald ab. Die Nachwirkung der 
Belichtung kann auf einer Bereitstellung von Assimilationsprodukten 
(als Atmungsmaterial oder als aktivierende Stoffe) beruhen, aber auch auf 
einer anregenden Lichtwirkung auf den Stoffwechsel (z. B. Permeabilitäts- 
erhöhung). Abb. 19 zeigt nun, daß bei gleicher und starker (7000 Lux) 
Bestrahlung die stärkere Nachwirkung dann eintritt, wenn durch hohe 
CO,-Gaben eine vermehrte Photosynthese abläuft. Die Lichtintensität 
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allein reicht also nicht aus, um eine starke Nachwirkung zu erzielen. Das 
spricht schon dagegen, daß es sich hier um eine allgemeine, direkte, 
anregende Wirkung des Lichtes auf den Stoffwechsel (Permeabilität) 
oder auf die Fermentaktivität handelt. 

In dem gleichen Sinne deute ich die Versuche, bei denen Licht ver- 
schieden lange einwirkt. Die Atmungssteigerung ist um so größer, je 
länger die Vorbelichtung gedauert hat (Abb. 20, 21). Bei Chaetoceras 
und 7000 Lux war nach 3/, Stunden Lichteinwirkung die Dunkel- 
atmung auf das Doppelte erhöht, 0, 
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schieden langer Vorbelichtung. J *;, Stunden, schieden langer Vorbelichtung. J ®%/, Stunden, 
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7000 Lux, weiß. Temp. 16°C. Chuetoceras 7000 Lux, weiß. Temp. 16°C. Chlorella O,. 
ceratosporum. 


die Photosynthese gebildeten Materialien die entscheidende Rolle zuschreiben. 
So sind auch die schon oft in der Literatur genannten Beobachtungen zu 
verstehen, wonach eine Steigerung des O,-Verbrauchs erst dann deutlich 
zu erkennen ist, wenn die Pflanzen vor dem Versuch sehr lange im Dunkeln 
gewesen waren, d.h. wenn der durch die vorangegangene Assimilations- 
periode geschaffene Assimilatevorrat fast ganz verbraucht war (s. GESSNER). 
Die Assimilate brauchen dabei nicht nur als Reaktionsmaterial für die 
Atmungsfermente oder sonstige O,-verbrauchende Vorgänge zu dienen, 
sondern könnten die Menge und die Aktivität der Fermente beeinflussen 
und damit eine Änderung der Reaktionsintensität hervorrufen. 

Nun ist von GESSNER auch eine Atmungssteigerung beobachtet 
worden, wenn die Pflanzen vorher mit ultraviolettem Licht bestrahlt 
worden waren, wobei keine Assimilation stattgefunden hatte und daher 
auch keine Assimilate gebildet worden waren. Doch darf man von 
ultravioletter Strahlung ganz andere Wirkungen auf den Stoffwechsel 
erwarten. Sie findet eine große Zahl absorbierender Systeme (z. B. 
Eiweiße) im Plasma, die diesem unsichtbaren „Licht‘‘ gegenüber den 
Charakter ‚unsichtbarer‘‘ Farbstoffe haben. Zudem ist das Ultraviolett 
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infolge seines großen Energiegehaltes bzw. seiner schnellen Schwingung 
von ganz anderer Wirkung auf das molekulare Gefüge. Ich möchte also 


diese Versuche nicht mit meinen parallelisieren. 
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Abb. 22. Schema zur Darstellung 
von zwei verschiedenen Deu- 
tungen des Atmungsverlaufes 
während derAssimilation. 1 die At- 
mung ist im Licht als Folge einer 
direkten Lichtwirkung bedeutend 
gesteigert, 2 die Atmung steigt 
während der Belichtung langsam 
an in dem Maße, wie Materialien 
durch die Assimilation gebildet 
werden. J wahre Assimilation, 
II Atmung, I + II beobachteter 





In welchem Ausmaße kann man nun aus 
der beobachteten ,, Atmungssteigerung‘ nach 
der Belichtung auf eine solche während der 
Belichtung schließen ? Es sind hier drei Auf- 
fassungen möglich. Die eine (VAN DERPAAUW) 
sieht in der Nachwirkung nur eine beschei- 
dene Äußerung eines während der Licht- 
einwirkung bedeutend stärkeren Phänomens. 
Die andere sieht die Nachwirkung als eine 
Folge der allmählichen Anhäufung von 
Assimilationsprodukten an: Dann würde die 
„Atmung‘‘ während der Belichtung selbst 
ganz allmählich ansteigen, eben in dem 
Maße, wie allmählich die Materialien an- 
gehäuft werden. Ihr Durchschnittswert 
würde ein Mittelwert zwischen den Dunkel- 
werten vor und nach der Belichtung sein. 
Diese Vorstellung entspricht der meinigen. 
Die dritte Auffassung sieht beide Möglich- 
keiten gleichzeitig vor. Ich habe die ersten 
beiden Auffassungen in einem Schema zur 
Darstellung gebracht (Abb. 22). 


Aus diesem Schema ist ersichtlich, daß 
sich bei der Deutung 1 auch viel höhere 
Werte für die wahre Assimilation ergeben. 
Ich bin geneigt, für meine Objekte die erste 
Deutung abzulehnen im Gegensatz zu VAN 
DER PAAUW. Man sollte nämlich erwarten, 
daß in solchem Fall die Nachwirkung nicht 
so regelmäßig und langsam abklingt und sich 
nicht ein fast völlig gradliniger Verlauf der 
Atmungskurve ergibt. Ich halte also eine 


bedeutende ,,Lichtatmung“ für nicht erwiesen und entscheide mich damit 
vorerst für die einfachste Deutungsmöglichkeit. Ich lege damit der 
Berechnung der wahren Assimilation aus der beobachteten ,,apparenten“‘ 
Assimilation den Durchschnittswert für die beobachtete Dunkelatmung 
vor und nach der Belichtung zugrunde. Ich halte jedoch meine 
Versuche nicht für ausreichend für eine völlige Klärung des Pro- 
blems, und es muß immer bedacht werden, namentlich bei der Deutung 


der später zu beschreibenden Assimilationsversuche, ob die errechneten 
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Werte der wahren Assimilation infolge Unkenntnis der „Lichtatmung“ 
nicht doch fehlerhaft sind. 

Vor kurzer Zeit wurde von Noppack und Kopr eine sehr interessante 
rechnerische Abschätzung der Atmung im Licht durchgeführt, wonach 
die Atmung im Licht nicht erhöht sein soll, sondern eher etwas gesenkt. 
Sie sagt jedoch nur etwas über die Atmung während der ersten Zeit 
der Belichtung aus, da nur 0, 
aus dieser Zeit die gemes- Î ad 





senen Druckdifferenzen fiir DT mie dunkel 
die Berechnung benutzt or 
werden. Damit wird aber $ er M. : 
ein allmähliches Ansteigen l 7 2 3 7 par | ; - 
der Atmung eng = Abb. 23. Sauerstoffverbrauch nach Assimilation in 
Assimilation, das durch intensitä rotem J und blauem cht 
gebildete pr er (600 Lux). Temp. 16°C. Chlorella O.. 
vorgerufen wird, nicht ausgeschlossen. Auch Noppack und Kopr rechnen 
damit und wollen das durch weitere Abschätzungen klären. McALIsTER, 
der die Atmung im Licht an Weizenblättern im kohlenoxydfreien Raum 
mißt, benutzt ebenfalls nur kurze Belichtungszeiten. Bei Beginn der 
Belichtung ist bei ihm die Atmung gegenüber der Dunkelatmung nicht 
gesteigert. Doch sind auch diese Versuche nicht beweisend, da das. im 
Licht eventuell verstärkt 0, 
gebildete Kohlendioxyd F# 
9 
I: 
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von Versuchen habe ich Abb. 24. Sauerstoffverbrauch nach il len in 
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jarbiges benutzt. Dabei 

wurden zwei verschiedene Anordnungen gewählt. Einmal wird intensitäts- 
gleiches Licht, zum anderen ,,assimilationsgleiches‘‘ miteinander verglichen, 
d.h. es werden in diesem Falle die Lampenabstände so weit verändert, 
daß in der Lichtperiode die gleiche assimilatorische Leistung in verschie- 
denen Lichtqualitäten erzeugt wird. Die assimilatorische Leistung wird in 
meiner Versuchsanstellung durch die O,-Abgabe gefaßt. Und es darf nicht 
übersehen werden, daß die Produktion von O, noch nichts über den 
chemischen Vorgang der CO,-Assimilation aussagt, nichts über die assi- 
milatorischen Produkte. Es ist durchaus denkbar, daß einer gleichen O,- 
Ausscheidung bei verschiedenen Versuchsanstellungen verschiedene 
Mengen von gebundener CO, gegenüberstehen. Der Mangel dieser ersten 
Arbeit, der in der Unkenntnis des assimilatorischen Quotienten beruht, 
soll ebenso betont werden wie das vom Atmungsquotienten gesagt worden 
ist. Chlorella zeigt nach Assimilation in intensitätsgleichem, schwachem, 


Planta Bd. 33. 21 
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rotem und grünem und rotem und blauem Licht (Abb. 23) verschiedene 
Steigerungen der Dunkelatmung, ganz wie es nach der verschiedenen 
assimilatorischen Leistung zu erwarten war. Wurde das Licht ,,assimi- 
lationsgleich‘ gewählt, war die Dunkelatmung nach Rot- und Blau- 
oder nach Rot- und Grüneinwirkung gleich stark erhöht (Abb. 24). 
Auch dieses Ergebnis war nach den Weißlichtversuchen zu erwarten. 
Wesentlich andere Verhältnisse zeigten sich nach violetter Bestrahlung 
(Abb. 25, 26). Die Dunkelatmung war gegenüber dem Rot- Material deutlich 
erhöht. Wiederholungen hatten immer das gleiche Ergebnis. 
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Abb.25 und 26. S toffvert h nach Assimilation J in rotem, JJ in assimilations- 
gleichem violettem Licht (3000 Lux im Rot). Temp. 16°C. Chlorella O,. 


Jedoch ist in diesen Versuchen nicht allein die Lichtqualität ver- 
ändert. Vielmehr ist im Rot-Violett-Versuch mit 3000 Lux gearbeitet 
worden, während infolge zur Zeit nicht abstellbarer. Mängel meiner 
Apparatur im Rot-Grün- und im Rot-Blau-Versuch nicht über 600- Lux 
hinausgegangen werden kann. Die in den Rot-Violett-Versuchen dem- 
entsprechend wesentlich höhere Assimilation hatte auch einen allgemeinen 
starken Atmungsanstieg zur Folge, und es ist denkbar, daß die Violett- 
wirkung im Prinzip auch beim Grün oder Blau eintreten würde, wenn 
nur die assimilatorische Vorleistung gesteigert werden könnte. Ich 
habe nun umgekehrt die assimilatorische Leistung im Rot:Violett- 
Versuch trotz starker Bestrahlung (3000 Lux) durch Mangel an CO, 
gedrückt und gefunden, daß entsprechend einer außerordentlich gering- 
fügigen Steigerung der Nachatmung auch ein Unterschied zwischen 
Violett- und. Rotmaterial nicht wahrzunehmen ist. Diese Versuche 
wurden mehrfach mit gleichem Erfolg durchgeführt (Abb. 27, 28). Ich 
möchte daraus schließen, daß auch die eigentümliche Violettwirkung nicht 
das Atmungssystem unmittelbar oder mittelbar etwa über die Stoffaufnahme 
(Permeabilität) betrifft, sondern daß eine mittelbare Wirkung über die 
Assimilate vorliegen muß. Es ist wahrscheinlich, daß — falls höhere 
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Intensitäten hätten gewählt werden können — auch das grüne und blaue 
Licht wie violettesgewirkt hätte. Allein der Gegensatz zum Rot istdeutlich. 
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Abb. 27 und 28. Sauerstoffverbrauch nach Assimilation J in rotem, J/ in assimilations- 
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viol Licht (3000 Lux im Rot). 





Temp. 16°C. Chlorella O,. 
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Abb. 29. Sauerstoffverbrauch nach Assimilation J in rotem, JJ in 
griinem Licht (600 Lux im Rot). 
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Temp. 16°C. Chaetoceras ceratosporum. 


Bei der Bedeutung dieser Befunde war eine Überprüfung an anderem 
Material dringend erwünscht. Die Grünalge Scenedesmus obliquus verhielt 
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Abb. 30. Sauerstoffverbrauch nach Assimi- Abb. 31. Sauerstoffverbrauch nach Assimi- 


lation / in rotem, JJ inassimilationsgleichem 
violettem Licht (3000 Lux im Rot). Temp. 
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(Abb. 29), auch dann nicht, wenn die Lichtintensitäten im Rot bis auf 
3000 Lux gesteigert wurden (Abb. 30, 31). Ob hier wirklich ein wesent- 
licher Unterschied zwischen grünen und braungelben Algen gefaßt ist, müssen 
weitere Untersuchungen zeigen. Hier soll nur angedeutet werden, wie 
wir uns diese merkwürdige Erscheinung erklären können. Am nächsten 
liegen zwei Möglichkeiten. Beide gehen von der Beobachtung aus, daß 
es zunächst auf die Menge der Assimilate ankommt. Nach oben schon 
geäußerter Vorstellung können diese die Atmung in verschiedener Weise 
beeinflussen, entweder indem sie die Menge oder die Aktivität der 
Atmungsfermente vermehren, kurz gesagt, die plasmatischen Voraus- 
setzungen der Atmung verbessern, oder aber indem sie die Atmungs- 
materialmenge vergrößern. In jedem Falle dürfte es sich um chemische 
Leistungen handeln, und wenn kurzwelliges Licht hierbei besonders 
wirksam ist, so liegt es nahe anzunehmen, daß dieses über irgend ein ab- 
sorbierendes System in ein solches chemisches Geschehen eingreift, sei 
es nun, daß die plasmatische Grundlage ganz besonders quantitativ 
oder qualitativ verändert wird. Solche Vorgänge sind bereits durch 
Baatz bei der Ausbildung von Auxosporen im blauen Licht gestreift 
worden. Sei es, daß im Violett ein besonderes leicht oxydables Material 
gebildet wird, oder ein Material, das durch einen relativ starken 
O,-Verbrauch bei der Oxydation ausgezeichnet ist. Dies könnte durch 
Ermittlung des Atmungs- und Assimilationsquotienten entschieden 
werden. 

Es ist natürlich auffällig, daß diese eigentümliche Violettwirkung 
allein bei den zwei geprüften Grünalgen auftritt, nicht aber bei den 
untersuchten Diatomeen. Es liegt uns fern, einen solch wichtigen Befund, 
der sich nur auf je 2 Arten stützt, bereits verallgemeinern zu wollen. 
Aber es liegt nahe anzunehmen, daß diese Besönderheit der grünen 
Arten, ihr Chlorophyll-b-Gehalt, eine Rolle spielen könnte. Damit 
nähern wir uns im Prinzip Vorstellungen, wie sie SEYBOLD vor kurzem 
veröffentlichte: er vermutet im Chlorophyll b einen besonderen Stoff, 
der die Bildung der Assimilationsstärke ermöglicht. So sehr die ver- 
gleichend biochemische Betrachtung diese Bedeutung auch stützt, bleibt 
sie vorerst eine Deduktion und dürfte überhaupt schwer zu beweisen 
sein. Aber der Weg, die Rolle der einzelnen Pigmente nicht nur in der 
Energieübertragung, sondern auch in einer spezifischen chemischen 
Leistung zu sehen, ist neu und trifft sich mit unseren Absichten. Wir 
halten in dieser Richtung eine fruchtbare Weiterarbeit und ein Ent- 
weichen aus der derzeitigen Stagnation der Pigmentdiskussionen für 
möglich. Danach wäre nicht nur auf die Quantität, sondern auch auf 
die Qualität der im Gefolge der Lichtabsorption ablaufenden Vorgänge 
zu achten. Diese Betrachtungsweise gewinnt noch größere Bedeutung, 
wenn man bedenkt, daß dissimilatorische und photosynthetische Vorgänge 
noch in anderer Weise verknüpft sein können als häufig diskutiert. Es 
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ist nicht ausgeschlossen, daß intermediäre Produkte des oxydativen 
Kohlenhydratabbaues, wie es tatsächlich für gewisse &-Ketosäuren 
bekannt ist, CO, oder dessen reduzierte Reaktionsprodukte zu binden 
vermögen und damit entweder der Photosynthese die häufig begrenzend 
wirkende CO,-Menge entziehen oder umgekehrt sie in einen synthetischen 
Vorgang von allgemeiner oder von besonderer Bedeutung einfügen. Es 
ist klar, daß damit auch das Problem der ,,Lichtatmung“ ein neues Ge- 
sicht erhalten würde. 

Ein stärkerer Atmungsanstieg nach Assimilation im Blau im Ver- 
gleich zu Rot (10000 Lux) wurde auch schon von BopE beobachtet. 
Obwohl Bope kein assimilationsgleiches Licht benutzte und die Grün- 
algen im roten Licht stärker assimilierten als im blauen, war der Atmungs- 
anstieg nach Einwirkung’ blauen Lichtes noch größer als der nach 
rotem. Die Beobachtung, daß die Pflanzen, die in blauem Licht an- 
kultiviert waren, einen noch stärkeren Atmungsanstieg zeigten als 
solche, deren Vorkultur im weißen stattgefunden hatte, braucht nicht, 
wie es BoDE tut, durch Anpassung der Atmung an das Licht der Vor- 
kultur erklärt zu werden. War doch bei blauvorkultivierten Pflanzen 
auch die Assimilation im blauen Licht stärker als bei Weißlichtmaterial. 
Da aber nach stärkerer Assimilation immer ein größerer Atmungsanstieg 
vorhanden ist, mußte auch nach blauem Licht bei Blaulichtmaterial 
ein stärkerer Atmungsanstieg stattfinden als bei Weißlichtmaterial 
Im Widerspruch zu meiner Arbeit stehen die Versuche von Bope, in 
denen nach Belichtung im CO,-freien Raum, in dem keine Assimilation 
stattgefunden hatte, eine Steigerung der Atmung gemessen wurde, die 
im blauen Licht stärker war als im roten. In meinen Versuchen konnte 
nie eine Steigerung der Atmung nach Belichtung beobachtet werden, wenn 
in der Lichtperiode nicht starke Assimilation möglich gewesen war. 

Es ist damit aufgezeigt, an welchen Stellen weitere Versuche 
einsetzen müssen, um Widersprüche zu klären und Deutungen zu Beweisen 
zu machen. 

Faßt man die Ergebnisse dieses Abschnittes kurz zusammen, so 
ergibt sich, daß weißes und farbiges Licht mittlerer Lichtintensität (7000 
und 3000 Lux) keinen Einfluß auf den O,-Verbrauch farbloser Organismen 
hatte. An zwei verschieden gefärbten Algen konnte im wesentlichen 
gezeigt werden, daß der Anstieg des O,-Verbrauches nach Belichtung von 
der Menge der in der Lichtperiode gebildeten Assimilate abhängt. Er ist um 
so stärker, je intensiver die Assimilation ist. Die Beobachtung, daß bei 
zwei Grünalgen violettes Licht den O,-Verbrauch nach Belichtung stärker 
förderte als rotes, aber nicht bei zwei Kieselalgen, und daß der Unter- 
schied in der Wirkung des violetten Lichtes nur dann möglich war, 
wenn starke Assimilation stattgefunden hatte, spricht dafür, daß nicht nur 
die Quantität, sondern auch die Qualität der Assimilationsvorgänge dabei 
eine Rolle spielt. 
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V. Einfluß verschiedener Liehtqualitäten auf die 0,-Ausscheidung 
(CO,-Assimilation). 

Bei den nun folgencer Assimilationsversuchen wird intensitäts- 
gleiches Licht verwendet und die Wirkung verschiedener Lichtqualitaten 
auf dieselbe Kultur miteinander verglichen. Die Ergebnisse werden 
nicht in absoluten Assimilationswerten dargestellt, sondern in einem 
Wirkungsquotienten, wobei die Assimilation ein und derselben Kultur 
hintereinander in rotem und grünem (oder blauem) Licht gemessen wird 
und die erhaltenen Werte der ‚wahren‘‘ Assimilation in einem Quotienten 
ausgedrückt werden, wobei die Leistung im Rot gleich 1 gesetzt 
wird. Es gelangen nur niedere Intensitäten zur Verwendung, die 
nach meinen Vorversuchen auf den Gesamtvorgang der Photosynthese 
begrenzend wirken, so daß auch bei längerer Versuchsdauer weder 
Ermiidungserscheinungen noch ein Sinken der assimilatorischen 
Leistung infolge der Anhäufung von Assimilaten beobachtet werden 
konnte. 


Die Versuche laufen folgendermaßen ab: Zunächst wird der O,-Ver- 
brauch im Dunkeln bestimmt (Dunkelatmung A,), dann die O,-Aus- 
scheidung im roten Licht (p,), darauf die im intensitätsgleichen grünen 
(p,) (oder blauen p;) Licht und darauf wiederum der O,-Verbrauch 
im Dunkeln (A,). Die wahre Assimilation P wird für das rote 
Licht berechnet als 

P, = Py + Ay + 4 (A, — A)) 
für das grüne (oder blaue) Licht 
P, = Dy + A; + 4 (A, — A)). 

Diese Berechnung beriicksichtigt den Anstieg der Atmung im Zuge der 
Anhäufung der Assimilate; sie ist nicht völlig korrekt, da dieser Anstieg 
nicht ganz gleichmäßig erfolgt. Doch spielen diese geringen Unterschiede 
keine Rolle. Es war notwendig, daß bei diesen Versuchen immer von 
den gleichen Algenmengen ausgegangen wurde. Bei dichteren Kulturen 
findet eine stärkere gegenseitige Beschattung der Algen statt, so daß 
sich die assimilatorischen Leistungen in beiden Lichtqualitäten immer 
mehr angleichen, womit der Wirkungsquotient gleich 1 wird. So fand 
ich das Verhältnis der Assimilation grün/rot bei einer recht dünnen (nor- 
malen) Kultur von Chlorella O, = 0,62, während es bei einer 3fach 
konzentrierten Kultur 0,81 betrug (Vers. 43). Die Werte fallen natürlich 
nieht beliebig mit der Verdünnung, sondern erreichen allmählich eine 
einigermaßen konstante Größe. Immerhin haben die vorliegenden Werte 
einen nur relativen Charakter. Das genügt aber für unsere Fragestel- 
lung, da es mir darauf ankam, die Leistungen verschiedenen Materials 
unter denselben Bedingungen zu vergleichen. Die wichtigsten Ergebnisse 
sind in der folgenden Tabelle zusammengefaßt (Versuchsprotokolle 44 
bis 49). 
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Die darin enthaltenen Wirkungsquotienten zeigen für jede besondere 
Versuchsanordnung eine gute Übereinstimmung; sie fielen auch dann 














Tabelle 1. 
Assimilation grün/rot Assimilation blau/rot 
1,08, 1,12, 1,10, 1,10 1,35, 1,36, 1,36 Chaetoceras ceratosporum 
ie » Syed, 23° Coscinodiscus excentricus 
0,61, 0,63, 0,62 | 0,85, 0,86, 0,86, 0,86, 0,85 | Chlorella O, 


gleich aus, wenn die Anordnung der Belichtung geändert wurde, z. B. 
erst mit Griin und dann mit Rot bestrahlt wurde (bei Chaetoceras beide 
Male Ass grün/rot 1,09; Vers. 50). Auffälligerweise hatte auch Nitrat 
keinen Einfluß, in Gegenwart von KNO, und (NH,),SO, war der Grün: 
Rot- Quotient bei Chaetoceras 1,11 (Vers.51). Die Versuche wurden 
normal im praktisch N-freien Medium durchgeführt, in dem eine Ver- 
mehrung der Algen nicht eintrat. Der Quotient Grün:Rot war auch 
von der Versuchstemperatur und der Intensität des Anzuchtlichtes 
weitgehend unabhängig. So wurden z. B. für die Kieselalge Chaetoceras 
ceratosporum bei 10°C und 22°C die Quotienten 1,12 und 1,12 (Vers. 52) 
gemessen, bei Chlorella bei 10°C, 22°C und 28°C 0,62, 0,65 und 0,62 
(Vers. 53). (Das gilt natürlich nur für niedere, begrenzend wirkende 
Intensitäten.) Eine Chaetoceras-Kultur, die bei 1200 Lux ankultiviert 
worden war, hatte das assimilatorische Verhältnis Grün : Rot = 1,09. und 
eine solche, deren Ankultur bei 200 Lux stattgefunden hatte, das von 
1,10 (Vers. 54). Ich will hier aus obengenannten Gründen von der 
absoluten Größe des ermittelten Quotienten ganz absehen und allein 
festhalten, daß in allen Fällen bei der Grünalge Chlorella die Assimilation 
im Rot größer war als im Grün und im Blau (Quotient < 1), bei 
Diatomeen aber immer kleiner (Quotient > 1). 

Da sich durch verschiedene Dichte der Kulturen der Quotient zwar 
verändern, aber bei Grünalgen nie über 1 steigen und bei Diatomeen 
unter 1 sinken kann, ist damit ein wesentlicher qualitativer Unterschied 
zwischen grünen und braungelben Algen gefaßt. 

Genau so wie diese Grünalge Chlorella O, verhielten sich nach früheren 
Beobachtungen auch andere grüne Formen, wie z.B. Enteromorpha 
compressa, Cladophora sericea, Scenedesmus I und II (Stamm 
GAFFRON; vgl. MOTHES, Baatz, SAGROMSKY, und Baatz). Immer war 
die Assimilation im Rot am intensivsten. Die Werte von diesen Ver- 
suchen sollen hier nicht noch einmal genannt werden, sie fielen unregel- 
mäßiger aus als bei Chlorella O,, erstens weil das Material für diese Mes- 
sungen, wie es schon in dem methodischen Teil beschrieben wurde, 
weniger geeignet war, und zweitens, weil während der Versuche die 
Lichtintensitäten noch nicht genügend konstant gehalten werden konnten. 
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lagen diese Werte zum Teil anders als bei Versuchen in dieser 
Arbeit, weil die Lichtquellen anders gewählt waren und daher in den 
einzelnen Farben andere Zusammensetzung. ergaben. Das blaue und 
grüne Licht war dabei nicht der Quecksilberdampflampe entnommen, 
sondern einer Osram-Nitra-Sofittenlampe (250 Watt). 

Da alle diese Versuche prinzipielle Übereinstimmung mit den Wachs- 
tumsversuchen von Baatz ergaben, ist es wahrscheinlich, daß die 
Unterschiede im Wachstum bzw. in der Zellvermehrung bei Grünalgen 
und Diatomeen in verschiedenen Lichtqualitäten in erster Linie durch 
die verschiedene photosynthetische Leistung hervorgerufen werden. Ob 
diese jedoch allein dafür maßgebend ist, läßt sich aus diesen Versuchen 
nicht entnehmen, weil sie ja nur relative Werte angeben, die sich mit 
der Kulturdichte ändern und aus denen sich daher die absoluten Assimi- 
lationsgrößen nicht errechnen lassen, und weil diese Beobachtungen aus 
eingangs angeführten Gründen in Licht anderer monochromatischer 
Zusammensetzung gemacht wurden als die Wachstumsversuche von 
Baatz. Mir erscheint nun der Schluß berechtigt, daß dieses verschiedene 
Verhalten von Grünalgen und Diatomeen in der unterschiedlichen Pigmen- 
tierung begründet ist. Die Kieselalgen besitzen gegenüber den verwendeten 
Chiorophyceen kein Chlorophyll b, was aber für die hier beobachteten 
Erscheinungen nicht ausschlaggebend sein kann, und neuartige Karo- 
tinoide, die zum Fukoxanthin der Phaeophyceen in Beziehung stehen 
(vgl. SeyBoLp). Insgesamt besitzen sie mehr Karotinoide im Verhältnis 
zum Chlorophyll, verglichen mit den Grünalgen. 

Freilich ist immer noch ungeklärt, ob die optischen Eigenschaften 
des Pigmentapparates der lebenden Zellen mit denen der extrahierten 
Farbstoffe verglichen werden können. So sind die beim Abtöten der 
Diatomeen auftretenden Farbumschläge bislang noch nicht befriedigend 
geklärt. Und es erscheint nicht unwahrscheinlich, daß ein in den Plastiden 
vorhandenes labiles Chlorophyll-Karotinoid-Proteid eine andere Licht- 
absorption als die Summe der extrahierten Farbstoffe besitzt (vgl. 
ENGELMANN, Noppack und EICcHHOFF, MEYER, MENCKE, SCHEIBE, 
SEYBOLD). Aber in ganz groben Zügen entspricht die braungelbe Farbe 
der Diatomeen und ihre bevorzugte Assimilation im kurzwelligen sichtbaren 
Licht dem Mehrgehalt an Karotinoiden. Damit erscheint uns deren Be- 
teiligung an der Lichtausnutzung im Zuge der Photosynihese ziemlich sicher. 
Man könnte auch sagen „bewiesen‘‘, wenn nicht die Unklarheit über das 
Ausmaß der Lichtatmung bliebe, doch erachten wir diese Fehlerquelle gering. 
Sie dürfte kaum ausreichen, das geradezu entgegengesetzte Verhalten unserer 
grünen und braungelben Objekte zu erklären. Damit stützen wir die von 
Montrort vertretene Auffassung. 

Es bleibt hier noch auf einige Arbeiten hinzuweisen, die ebenfalls 
zur Annahme einer solchen Beteiligung der Karotinoide geführt haben 
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(Literatur s. auch bei Baatz, Montrort). Vor allem ist hier trotz aller 
methodischen Mängel der damaligen Zeit ENGELMANN zu nennen, aber 
auch WARBURG und NEGELEIN. Doch war trotz dieser Forschungen 
unter dem Einfluß von WILLSTÂTTER und SToLL die Auffassung von 
der Nichtbeteiligung der Karotinoide ziemlich stabilisiert und die For- 
schung festgefahren, bis Montrort und seine Mitarbeiter, vor allem 
SCHMIDT, hier einen Wandel der Meinung anbahnten. Da sie jedoch 
mit einer ungünstigen Methode und wenig geeigneten Objekten arbeiteten, 
wurden ihre Ergebnisse nicht allgemein anerkannt, was z. B. aus den 
Veröffentlichungen von GAFFRON und Emmerson hervorgeht. Unter- 
dessen erschien noch eine kurze Mitteilung von GABRIELSEN und 
STEEMANN-NIELSEN, die mit der WınkLer-Methode in 2 Versuchen mit 
an Kieselalgen reichem Rohplankton bei energiegleichem Licht im Blau- 
violett eine viel stärkere Assimilation gefunden haben als im Rot-Orange 
oder Grün-Gelb!. In der gleichen Richtung wurden auch Versuche von 
Burns, Harper, Sımonıs und BopE gedeutet. Hierbei wurde mit 
höher organisierten Gewächsen gearbeitet (Pinus, Elodea, Fontinalis), die 
natürlich in optischer Beziehung nicht besonders günstig sind. Die 
Ergebnisse namentlich der Arbeiten von HARDER und seiner Mitarbeiter 
belegen dennoch eine große Exaktheit der Versuchsdurchführung. In 
allen Fällen handelt es sich um chromatische Adaptation. Pflanzen, 
die im Licht verschiedener Qualität angezogen oder vorbehandelt waren, 
zeigten eine relative Verbesserung ihrer photosynthetischen Leistung 
in diesem Licht. Dieser Leistungsänderung liefen Änderungen der 
Pigmentzusammensetzungen parallel. 

Ich habe ähnliche Versuche durchgeführt mit meinen Einzellern, 
die sich in wenigen Tagen bereits so oft teilen, daß sich nicht alte, gewisser- 
maBen entwicklungsmäßig schon fixierte Plastiden umzustellen brauchten, 
sondern daß neue Plastiden unter den neuen Kulturbedingungen heran- 
wuchsen. Die Vorkultur wurde bis zu 4 Monaten ausgedehnt. Tabelle 2 
enthält die wichtigsten Ergebnisse (Versuchsprotokolle 55—65). Danach 
zeigte sowohl Chaetoceras als auch Chlorella eine verbesserte Lichtausnutzung 











Tabelle 2. 
Assimilation grün/rot Assimilation blau/rot Vorkultur 

1,25, 1,27, 1,24, 1,27, 1,29 1,41, 1,58 im en Licht 
Chaetoceras | 1,21, 1,22 u im nes 

ceratosporum 1,16, 1,11, 1,12 1,3 im roten .Licht 
1,08, 1,12, 1,10, 1,10 1,35, 1,36, 1,36 im weiBen Licht 
0,81, 0,80 0,93, 0,94, 0,94 im Licht 
0,83, 0,81 0,94, 0,98 im blauen Licht 

Chlorella 0,65 0,85 im roten Licht 
0,61, 0,63, 0,62 0,85, 0,86, 0,86, | im weiBen Licht 

Là L ? 








1 Siehe Nachtrag auf S. 339. 
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jeweilig für die Lichiqualität, in der sie aufgewachsen waren. Mit dieser 
Leistungsänderung lief eine deutliche Verfärbung der Algen parallel. So 
wurde Chaetoceras im Blau- und Grünlicht intensiv braun, im Rotlicht 
grünlichgelb, während Chlorella nicht so starke Unterschiede aufwies. 
Die Lichtintensität der Vorkultur war dabei ohne Bedeutung, sofern 
man in bescheidenen Grenzen blieb (100 bis 300 bis 400 bis 600 Lux) 
(Vers. 66). Ich habe Pigmentanalysen noch nicht durchgeführt. Aber 
die sichtbare Farbänderung spricht dafür, daß es sich hier wirklich um eine 
Art chromatische Adaptation handelt. Eine bloße Änderung der Pigment- 
dichte kann diese Vorgänge ohnehin nicht erklären, auch wenn das 
Ausmaß dieser chromatischen Adaptation gering ist und wenn diese 
Anpassung nur sehr langsam vor sich geht. 
So war bei Chaetoceras im grünen Licht erst nach 20 Tagen die maximal 
mögliche Umstellung erreicht (Tabelle 3). Ich sehe in diesen Vorgängen 
der chromatischen Adaptation einen weiteren 
Tabelle 3. Hinweis auf die Mitwirkung des Karotinoid- 
Assimilation lation | Vorkultur im komplexes bei der Lichtausnutzung der Photo- 
— synthese. Das gilt ganz besonders- für die 














1,10 1 Tag Kieselalge, da diese nur ein Chlorophyll besitzt 
129 de Tage (Chlorophyll! a), so daß Pigmentierungsände- 
1,24 20 „ rungen nur durch Verschiebungen des Ver- 


hältnisses Chlorophyll: Karotinoiden zustande- 
kommen können oder durch noch unbekannte Änderungen der mole- 
kularen oder micellaren Struktur eines noch hypothetischen Chlorophyll- 
Karotinoid-Eiweiß-Komplexes. 


VI. Zusammenfassung. 

1. Es wurde der Einfluß des Lichtes auf den Sauerstoffverbrauch 
und die Sauerstoffausscheidung von verschieden gefärbten Plankton- 
algen, den Diatomeen Chaetoceras ceratosporum, Coscinodiscus excentricus, 
Cyclotella striata und den Grünalgen Chlorella (spc.?) und Scenedesmus 
obliquus untersucht und zum Vergleich auch einige nichtgriine Organismen 
bzw. Organe herangezogen. Die Messung des Sauerstoffumsatzes er- 
folgte manometrisch. Die folgenden Ergebnisse gelten allein fiir sicht- 
bares Licht (weißes, grünes, rotes, blaues und violettes) und für geringe 
bis mittlere Intensitäten (300 bis 7000 Lux). 

2. Nichtgrüne Organismen (Azotobacter agile und Azotobacter Vine- 
landii, Bäckerhefe, Aspergillus niger) und Organe höherer Pflanzen 
(Wurzeln der Küchenzwiebel und des Weizens) zeigen keinerlei Atmungs- 
steigerung durch weißes oder farbiges Licht (7000 bzw. 3000 Lux). 
Daraus wird gefolgert, daß das Licht weder auf das normale Atmungs- 
system trotz der Farbstoffnatur einiger Atmungskatalysatoren, noch auf 
die allgemeine Stoffwechselaktivität anregend wirkt, 
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3. Farblose Organismen (z.B. Azotobacter agile und Bäckerhefe) 
zeigen jedoch im Licht einen vermehrten Sauerstoffverbrauch in Gegen- 
wart des fluoreszierenden Farbstoffes Eosin (Photooxydation). 

4. Photosynthetisierende Algen (Chlorella) zeigen eine Steigerung des 
Sauerstoffverbrauches im Licht gegenüber der Dunkelatmung, wenn die 
energieübertragende Tätigkeit der Chloroplasten durch Narkose vom 
normalen Substrat abgelenkt wird (WARBURG, GAFFRON). Solche Photo- 
oxydationen führen ebenso wie der Eosinversuch (3) zu irreversiblen 
Schädigungen (photodynamische Wirkung). 

5. Photosynthetisierende Algen (Grünalgen und Diatomeen) zeigen 
nach ausgiebiger Bestrahlung mit weißem Licht (mittlerer Intensität) 
eine Steigerung der nachfolgenden Dunkelatmung im Vergleich zur 
Atmung vor der Belichtung. Das Ausmaß der Steigerung ist nicht un- 
mittelbar abhängig von der Lichtintensität und der Belichtungs- 
dauer, sondern allein vom Ausmaß der stattgehabten Assimilation. 
Diese erhöhte Dunkelatmung klingt sehr langsam wieder zum 
normalen Wert ab (geradliniger Kurvenverlauf). Es wird geschlossen, 
daß diese Nachwirkung der Belichtung auf der Bildung von Assimilaten 
beruht. 


6. Grünalgen zeigen nach Photosynthese im violetten Licht einen 
stärkeren Sauerstoffverbrauch im Dunkeln als nach Rotbestrahlung, 
vorausgesetzt, daß das Licht ,,assimilationsgleich‘‘ gewählt wird. Daraus 
wird geschlossen, daß neben der Menge der Assimilate noch ein anderes 
Moment ‚„atmungssteigernd‘ wirkt, vielleicht die Qualität der Assimilate. 
Diatomeen zeigen solche besondere Wirkung der Violettbestrahlung 
nicht. 


7. Die karotinoidreichen Kieselalgen nutzen kurzwelliges (grünes, 
blaues) Licht im Vergleich zum roten viel besser aus als die 
chlorophyllreichen Grünalgen. Diese verschiedene Ausnutzung ,,mono- 
chromatischen‘ Lichtes ist weder durch die Versuchstemperatur noch 
durch die Lichtintensität der Vorkultur nennenswert zu beeinflussen. 
Daraus wird auf eine unmittelbare Mitwirkung des Karotinoid- 
komplexes bei der Lichtausnutzung im Zuge der Photosynthese ge- 
schlossen. 


8. Diatomeen und Grünalgen zeigen nach Vorkultur in monochromati- 
schem Licht eine Änderung der spezifischen Lichtausnutzung: sie ver- 
werten jenes Licht besser, an das sie sich gewöhnt haben. Sie verändern 
auch sichtbar und in entsprechender Weise ihre Farbe, so daß die An- 
wendung des Begriffes ,,chromatische Adaptation‘ berechtigt erscheint. 
Auch diese Beobachtung spricht für die Beteiligung der Karotinoide 
an der Lichtausnutzung. 





Chaetoceras ceratosporum. 
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Versuchsprotokolle. 


Versuch 2. 


Einfluß der Temperatur auf die Assimilation. 
I 600 Lux, II 4000 Lux. 
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Druck- 









































wahre wahre 

ditferenz | Assimilation Assimilation 
a me — 8) 
+ + 
+ 19,0 al + 33,5 wur 
+ 17,3 , + 31,8 s 
+ 18,3 + 31,6 
+ 4,0 he sg 4,5 
ei — 6,6 
His tu 
+ 16,0 22,7 + 43.0 50,8 
+ 17,0 + 43,8 
+ 3 — 7,3 

— 70 

+ 40,0 

+ 52,5 

+ 49,0 58,8 

+ 50,9 
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Versuch 3. 
Chorella O,. Al it der Assimilation von der Temperatur. 
r t 1 600 Lux, II 4000 Lux. 
I u 
Ti + 
rattr ae. | are | de | | wate in in 
in mm in mm Assimilation 
dunkel — 3,8 — 3,9 15 
hell + 7,5 + 28,8 15 
5 + 8,2 + 34,7 15 
14° ,» + 8,7 12,7 + 32,8 38,5 15 
8,4 + 33,6 
dunkel | —(2,7) — (2,0) 15 
” mes = 5,0 D ? 15 
dunkel — 5,0 — 6,9 15 
hell + 6,4 + 36,5 15 
” + 8,7 + 39,1 15 
170 ” + 8,7 13,3 + 40,7 47,0 15 
” + 8,7 + 39,9 
dunkel —(3,0) —- (0,8) 15 
a — 4,0 — 72 15 
dunkel — 5,5 — 8,9 15 
hell + 4,4 + 39,1 15 
à + 9,2 + 38,0 15 
20° „ + 6,4 13,5 + 39,5 48,4 15 
Pa + 7,2 + 39,2 
dunkel — 4,0 — 7,6 15 
pa — 7,1 — 9,5 15 
dunkel — 6,0 — 10,4 15 
hell + 4,3 + 41,0 15 
an + 5,0 + 42,5 15 
230 ” + 48 10,9 +428 52,0 15 
PR + 4,9 + 42,5 
dunkel |  —(8,0) — (7,5) 15 
CE ar 6,0 wer ,7 15 
dunkel | —8,1 — 10,7 15 
+ 0,5 _ 15 
+ 1,0 + 35,9 15 
260 + 9,4 +355 46,7 15 
+ 0,9 + 35,7 
— 9,0 — 10,0 15 
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Chlorella O,. Einfluß der Kulturdichte auf den Quotienten aus der Assimilation 


& und b dieselbe Kultur, a durch Nährlösung 
verdünnt, so daß b 3mal so dicht wie a. 



















































































® | b Zeit 
Druckdifferenz in mm — 
dunkel = 8 un 7,8 15 
ps — 24 — 7,6 15 
os — 26 — 74 15 
A, — 25 — 7,6 
rot (Pr) + 9,0 + 9,0 15 
à + 10,2 + 10,1 15 
> + 9,8 + 10,1 15 
Pr + 10,0 + 10,1 
grün (Py) + 47 + 6,6 15 
se +41 + 6,8 15 
> + 5,3 + 6,7 15 
Po + 4,7 + 6,7 
dunkel — 34 CES 15 
os — 34 ni | bb 
‘Ay — 3,4 7 
at (4; —4,) — 2,72 — 7,65 
+4/, (4: —4,) — 37 — 11 
grin} 4,7+3,17 _ 6,7 +7,75 _ 
2 Ass. “rot 110,0+3,73 0,62 10,1 + 7,6 — 0,81 
Versuch 44. 
Chlorella O,. Grün : rot-Quotient von Weißlichtmaterial. Licht 550 Lux, Temp. 16°. 
a | b | e Zeit 
Druckdifferenz in mm — | Min. 
dunkel _ — _ 15 
PR — 2,4 — 2,1 — 4,6 15 
” —2,5 om | __—14,3 | 16 
A, — 2,45 28, | Mm = 
rot (pr) +5,9° +(18,2) +(13,2) 15 
9 + 6,5 + 21,2 + 14,0 15 
LE + 5,8 + 20,1 > +143 ia 15 
" mn +61 +6 | + 14,15 | 
grün (py) +19 +(10,3) | + (9,0) 15 
PF + 2,5 + 11,1 I +17 15 
» + 2,2 +110 | +_7,0 15 
Pg “ + 2,2 __+1106 | + 7,05 ES 
dunkel — 3,5 — 4,1 | — 44 15 
» Bi à De =) FE, 15 
A, — 3,5 Sr" ae — 44 is 
A, +" (As—A,) — 2,7 — £6 Han 
A+%(4;—4)| —32 + OR 
grün |2,2 + 3,7 _ 11,05 + 3,8 _ 7,05 + 4,4 ai 
Wahre Ass. Tor [1 +2,21 53,0 aa V2 
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Versuch 45. 
Chaetoceras ceratosporum. Grün : rot-Quotient von Weißlichtmaterial. 
Licht 550 Lux, Temp. 16°. 












































a | b | © | d Zeit 
in 
Druckdifferenz in mm Min. 
dunkel ER ri u 15 
” er 6,3 = 4,5 un 3,0 — 3,9 15 
” u 6,5 — 4,7 — 3,0 = 4,1 15 
A, — 6,4 — 4,6 — 3,0 — 40 
rot (Pr) +(10,5) + (9,7) + (6,0) +(14,0) 15 
9 + 12,6 + 14,0 + 9,3 + 15,8 15 
2 + 12,7 + 13,8 + 9,1 + 15,7 15 
Pr + 12,65 + 13,9 + 9,2 + 15,75 
grün (py) + 14,1 +(16,0) + 10,0 +(16,0) 15 
a + 13,9 + 16,2 + 10,2 + 17,7 15 
+ 14,0 + 16,0 + 9,8 + 17,5 15 
Po + 14,0 + 16,1 + 10,0 + 17,6 
dunkel — 6,8 — (4,0) — 4,0 i- 8 15 
> — 68 — 46 mer — 42 15 
A, —- 68 = 45 — 4,0 — 4,25 
A, +4, (4e—A4,) | — 6,5 — 46 Be — 4,06 
A, +4/,(4,—A4,) | — 6,7 — 4,6 2123 — 4,19 
grün| 14,0 + 6,7 | 16,1+4,6 | 10,0+ 3,8 | 17,6 + 4,19 
Wahre An 6 13,9 +46 9,2433 15,75 +4,06 
= À, = À, 2 = = À, 











Versuch 46. 


Coscinodiscus excentricus. Grün : rot-Quotient von Weißlichtmaterial. 
Licht 550 Lux, Temp. 16°. 





















































a | b | ce Zeit 
in 
Druckdifferenz in mm Min. 
dunkel — 2,3 — 43 — 4,0 15 
PA —2,2 — 41 — 3,0 15 
” — 2,3 — 40 — 3,5 15 
4, — 2,3 — 41 — 3,5 
rot (Pr) + 7,3 + (7,4) + (6,0) 15 
,, + 7,5 + 82 + 9,3 15 
” + 7,1 + 8,2 + 8,4 15 
Pr +7,3 + 8,2 + 8,85 
” + 8,6 + 10,6 + 12,2 15 
Fa + 8,7 + 10,9 + 11,5 15 
Pg + 8,7 + 10,75 + 11,6 
dunkel —2,3 — 42 — 3,8 15 
” — 2,3 ee; 4,1 oF 3,8 15 
A, — 2,3 — 4,15 — 3,8 
A, +1/, (42 — 45) — 2,3 — 4,115 — 3,57 
A; + */a (Az—A,) — 2,3 — 4,135 — 3,71 
grün 8,7+2,3 10,75+4,135  , g,| 11,6 + 3,71 à 
Wahre Ass. [734237 6-65 ans el ra 8 





Chaetoceras ceratosporum. Blau 
Licht 550 fon Temp. 1 
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Versuch 47. 


gt von Weißlichtmaterial. 





















































a | b 7 r Zeit 
in 
Druckdifferenz in mm Min. 
dunkel — — 15 
9» — 2,4 — 2,5 — 40 15 
” Ra 2,5 — 3,0 — 3,6 15 
A, — 2,45 — 2,75 - = 
rot (pr) + 11,7 +(5,1) +(10,3) 15 
” + 12,3 + 6,3 + 12,5 15 
os + 11,9 + 6,3 + 12,4 15 
Pr + 12,0 + 6,3 + 12,45 
blau (ps) +(15,1) +(8,9) +(16,5) 15 
” + 16,5 + 9,4 18,3 15 
” + 16,5 + 9,0 + 17,9 15 
Pb + 16,5 + 9,2 + 18,1 
dunkel — 3,8 — 3,9 — 4,1 15 
” Rien 4,1 — 3,5 = 4 3 15 
4, — 3,95 ch 3,7 + 4,2 
A, +44 (4,—A,) — 2,85 — 2,99 — 3,9 
A+ 4-4) —: 3,60 — 3,46 Let 
16,5 + 3,60 9,2 + 3,46 “en 18,1 + 4,1 r 
Wahre Ses: = 7204385 | rn 136 
Versuch 48. 


Chlorella O,. Blau: 


rot- Quotient von Weißlichtmaterial. Licht 550 Lux, Temp. 16°. 












































EE 1. 1. Ts 
Druckdifferenz in mm Min. 
dunkel — Bi = — 48 | 15 
= #9 | 25 | — 39 — 3,0 | — 4,5 | 16 
iw a | — 28 — 3 | — AR PIS 
A, -ui mi — 225 | — 20 | — 47 
rot (pr) +23,8 | + 12,6 +(12,4) +151 | +125 | 15 
= +26 | + 13,2 + 13,3 +144 | +115 | 15 
2 +23,4 | + 12,4 + 13,4 +155 | +129 | 15 
Pr +33| +127 + 13,35 0 | +123 
blau (pp) +18,5 | +(11,2) | + 11,0 +12,8 | + (9,7)| 15 
= +184 | + 10,5 + 10,9 +125 | + 9,8 | 15 
ei +183 | + 10,6 + 11,2 +122 | + 98 | 15 
2 +184 | +1055 | +11,08 | +125 | + 9,8 
dunkel MT = Se} 8 — 4 4,6 | 15 
ve ur ee | — 23 — DE TM ES 
A, a 204) + 398.1 — Bi 
A, +4, (4,—4,)} — 29 | — 24 | — 3,25 | — 3,03 | — 4 
A,+%/, (A,—A,) | — 3,9 ET = ET — gma) —4 
blau |18,4 + 3,9! 10,55 + 2,4] 11,03 + 3,25 | 12,5-+3,08] 9,8+ 
Wahre Ass. 153,342,901 12,7 +2,4| 13,36 + 3,25 | 15,0 +3,08/12,3-+ 
= 0, = 0,86 -=0, = 0.8 0,85 




















Len 
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loc) 
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Chlorella O,. Grün : rot-Quotient bei verschiedenen Temperaturen. 
Licht 550 Lux, Temp. 16°. 


Versuch 52. 
Chaetoceras Grün: rot-Quotient von Weißlichtmaterial bei ver- 
pe te em Licht 550 Lux, Temp. 16°. 
10° | 22° mé 
Druckdifferenz in mm in: Min. 
dunkel ae — 15 
LEZ TT” 2,9 = 6,0 15 
PR — 2,5 — 5,0 15 
4, pe 299 — 5,5 
rot (Pr) +(12,7) +(6,0) 15 
” + 14,1 + 8,2 15 
, + 13,9 + 8,2 15 
Pr + 14,0 + 8,2 
grün (py) +(14,9) +(8,7) 15 
” + 16,1 + 9,2 15 
” + 15,3 + 9,0 15 
Po + 15,7 + 9,1 
dunkel — 3,3 — 7,0 15 
” sey 3,3 —_ 7,2 15 
A, — 3,3 — 7,1 
+1, (A,—A,) — 2,85 — 5,9 
ate (A, de. — 3,15 —6,7 
grün | 15,7+3,15 | 9,1-+6,7 
Wahre Ass. ot | 14,0+2,85| 8,2-+ 5,9 
= 1,12 = 1,12 
Versuch 53. 



















































































10° | 22° 28° Zeit 
oa in 
Druckdifferenz in mm Min. 
dunkel — — — 15 
” Re 3,3 ne. 8,2 > 7,0 15 
” we 2,6 ai 8,2 = 1 7,2 15 
4, — 2,95 — 82 — 7,1 
rot (Pr) + 22,6 +(10,0) +(16,0) 15 
I + 23,0 + 13,3 + 17,3 15 
2 + 22,4 + 13,1 + 17,3 15 
Pr + 22,7 + 13,2 + 17,3 
grün ) +(11,5) + (7,0) +(10,0) 15 
FE Ps + 12,6 — 54 x 15 
s + 12,4 — 54 6,8 15 
Py + 12,5 + 5,4 + 7,3 
dunkel — 3,7 8,8 — 81 15 
de — 3,7 — 88 — 85 15 
4, = 3,7 x. 8,8 + 8,3 
4,+%/4 (42—A,) — 3,15 — 8,35 — 74 
ANA A — 3s — 8,65 — 8,0 
grin | 12,5+ 3,55 _ 5,4 +8,65 ~| 23+8,0 _ 
Wahre Ass. “ot (2274315 = 0,62 13,278,357 096 173474” 0,62 
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Versuch 54. 
Chaetoceras ceratosporum. Grün : rot-Quotient von Weißlichtmaterial, das in ver- 
schiedenen Lichtintensitäten ankultiviert wurde. Licht 550 Lux, Temp. 16°. 
a Vorkultur bei 1200 Lux; b Vorkultur bei 200 Lux. 



















































































e | b Zeit 
Druckdifferenz in mm im Min. 
dunkel — — (2,8) 15 
” u < 5,8 von 3,3 15 
LE re 5,8 mn 3,3 15 
A, — 5,8 — 3,3 
rot (Pr) + 10,5 + 15,7 15 
99 + 10,6 + 16,3 15 
ER + 10,0 + 16,0 15 
Pr + 10,4 + 16,0 
grün (py) +11,2 + 17,9 15 
ER +11,5 + 17,8 15 
ER + 11,3 + 17,7 15 
Pg + 11,3 + 17,8 
dunkel — 7,0 — 3,6 15 
he — 70 — 3,6 15 
A, — 7,0 — 3,6 
A,+' (A,—A,) Pe 6,1 — 3,375 
A,+*/, (A,—A,) 22 6,7 a> 3,525 
. grin} 11,3+6,7 _ 17,8 + 3,525 _ 
Wahre Ass. “rt | 104461 — 9 | 16,0+3,375 — 110 
Versuch 55. 
Chaetoceras ceratosporum. Grün : rot-Quotient von Grünlichtmaterial. 
Licht 550 Lux, Temp. 16°. 
Zei 
a if b | e | a e eit 
Druckdifferenz in mm Min. 
dunkel — — — 2,0 — 1,0 — 1,7 15 
= — 2,0 — 18 — 12 — 10 1,9 | 15 
Fr — 2,0 — 2,2 — 2,7 — _ 15 
A, — 2,0 — 2,0 — 2,0 — 1,0 — 1, 
rot (Pr) +(15,5) +(13,5) + (7,7) +(14,5) + (7,0) | 15 
a + 19,2 + 21,0 + 8,6 + 16,1 + 14,0 15 
‘in + 19,6 + 21,0 + 8,8 + 15,9 + 15,0 15 
Pr + 19,4 + 21,0 + 8,7 + 16,0 +14, 
M où +47 | +271 | +107 | +201 | +190 | 15 
ss + 24,7 + 26,9 + 10,4 + 20,2 + 18,5 15 
Pg + 24,7 + 27,0 + 10,5 + 20,1 + 18, 
dunkel — (1,5) — 3,0 — 3,8 — 1,9 — 34 | 15 
4 — 2,0 — 3,0 — 3,8 — 2,0 — 34 15 
A, — 2,0 — 3,0 — 3,8 — 1,95 — 3,4 
A, +1/4 (4,—A,)}] — 2,0 — 2,25; — 2,45 — 1%) — 22 
A, +%/,(4,—A,)| — 20 | — 2,75] — 3,35 | — 1,72] — 3,0 
Wahre A grün | 24,7 + 2,0 | 27,0 + 2,75] 10,5 + 3,35] 20,1 + 1,72] 18,5+ 3,0 
aire ABB. rot 119,4 2,0 | 21,0 4+ 2,25 87+ 248 160+ 1,34 14,5+2,2 
ue 5 =1, u. nt 
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Chaetoceras une s* wd Blau : Ku gg von Griinlichtmaterial. 
Licht 550 Lux, Temp. 16°. 






































a | b Zeit 
Druckdifferenz in mm in Min. 
dunkel _ — 230 15 
LE] vr 1,4 = 2,2 15 
LE En 1,8 1,8 15 
A, — 1, — 2,0 
rot (Pr) + (9,0) + 79 15 
„ + 10,2 + 8,0 15 
od + 10,3 + 7,8 15 
Pr + 10,25 + 7,89 
blau (pp) + 15,0 +(12,0) 15 
„ + 14,6 + 13,3 15 
„ + 14,5 + 13,1 15 
Pb + 14,7 + 13,2 
dunkel — 2,8 — 35 15 
” — 2,8 — 3,3 15 
4, — as =" 04 
A, +1 (4,—A,) — 19 — 235 
A+ la (Az—A,) — 2,5 — 3,05 
blau| 14,7 +2,5 _ 13,2+3,05 ,.. 
Wahre Ass. | 1085,19 "Hl 79235 — 1:58 
Versuch 57. 


Chaetoceras ceratosporum. Grün : rot-Quotient von Blaulichtmaterial. 











Licht 550 Lux, Temp. 16°. 
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b 





Zeit 





























Druckdifferenz in mm in Min. 
dunkel de 27 is 
” — 3,3 Ps 1,9 15 
” — 3,5 en 2,0 15 
Ay — 3,4 — 1,95 
rot (Pr) +(16,0) +(14,8) 15 
” + 19,8 oe 21,0 15 
” + 20,3 + 19,2 15 
Pr + 20,05 + 20,1 
grün (Pp) +(23,8) +-(22,5) 15 
” + 24,7 + 24,0 15 
? + 23,3 + 24,0 15 
Po + 24,0 + 24,0 
anne — 58 — 3,8 15 
” — 6,0 — 40 15 
4, — 5,9 — 3,9 
A,+"/, (A, Mr. a 4,0 - 2,45 
A, +*/, (43— 45) — 523 £6 
grün 24,0 + 5,2 Zu 24,0 + 3,45 we és 
Wahre Ass. —— rot | 30,05 + 4,0 — 1,21 DIS” 1,22 
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Versuch 58. 
Chaetoceras ceratogporum. Grün : rot-Quotient von Rotlichtmaterial. 
Licht 550 Lux, Temp. 16°. 































































































a | b | e Zeit 
+ in 
Druckdifferenz in mm Min. 
dunkel — 22 _ _ 15 
„ — 18 — 10 — 15 15 
„ — — 10 — 13 15 
A, — 2,0 — 1,0 — 14 
rot (pr) +(18,5) +(14,0) +(11,8) 15 
„ + 26,1 + 16,0 + 13,1 15 
PR + 25,9 + 16,2 + 13,1 15 
Pr + 26,0 + 16,1 + 13,1 
grün (?g) +(28,5) + 17,9 —(13, 2 15 
PR} + 30,0 + 17,4 — 14,0 15 
9» + 30,0 + 17,9 — 13,8 15 
Pg + 30,0 + 17,7 — 13,9 
dunkel 3,1 — 13 — 3,6 15 
— 2,9 — 1,6 — 3,4 15 
A, — 3,0 — 1,45 — 3,5 
A at, (A,—A,) — 2,25 — 11 — 1,9 
A, +3/, (4, —2,) — 18 — 58 — 29 
grün | 30,0+2,75 _ | .¢|17,7+1,33_ , |139+29 1, 
Wahre Ass. Te | 36,042, ~ 1 irn Pla re 
Versuch 59. 
Chaetoceras ceratosporum. Blau : rot- Versuch 60. 
Quotient von Rotlichtmaterial. ChlorellaO,. Grün: rot-Quotient von 
Licht 55 Lux, Temp. 16°. material. Licht 550 Lux, Temp. 1 
Druck- | Zeit a | b Zeit 
differenz in in 
in mm Min. Druckdifferenz inmm | Min. 
dunkel — 15. dunkel — _ 15 
= — 2,0 15 er — 1,7 — 1,6 15 
* — 2,0 15 ” — 1,9 2,0 15 
A, — 20 A, mY TE 
rot (Pr) + (7,5) | 15 rot (Pr) + 25,5 +28, 15 
= + 7,8 15 Pr + 26,3 + 28,9 15 
a + 7,8 15 - + 25,5 + 28,0 15 
Pr + 7,8 Pr + 25,8 28, 
blau (pp) +(10,0) | 15 grün (Py) +(19,3) + 21, 15 
os + 11,3 15 a + 20,1 + 21,0 15 
5 + 11,1 15 pe + 20,2 + 21,3 15 
Pb + 11,2 Pa + 20,15 21, 
dunkel 2,7 15 dunkel 2,8 — 3,6 15 
“8 — 2,9 15 _ — 2,8 — 3,5 15 
y= =~ 28 A, — 28 — 3,55 
A, +1/4 (42 —À)) — 22 A, +, (As a 1) — 2,05 — 2,25 
ais (4,—4) | — 28 4143, (4,—A,) 2,55 | — 3,15 
k blau | 11,24 2,6 bre Ass, grün |20,15 + 2,55 |21,2+ 3,15 
Wahre Ass. rot | 7,8722 ahre + Tot [5,5 73,05 +20 2,3722 5 
= 1,38 u Sa 

















Planta Bd. 33. 22a 































































































336 Herta Sagromsky: Die Bedeutung des Lichtfaktors 
Versuch 61. 
Chlorella O,. Blau :rot-Quotient von Grünlichtmaterial. Licht 550 Lux, Temp. 16°. 
a I b | e Zeit 
in 
Druckdifferenz in mm Min. 
dunkel — 28 — 12 — 41 15 
Pr — 14 — 15 — 40 15 
” — 2,0 — 18 — 4,0 15 
4, — 21 = LS — 4,0 
rot (p,) + 18,1 +(11,7) + 13,7 15 
te + 13,7 + 13,3 + 13,5 15 
” + 12,7 + 13,2 + 13,7 15 
Pr + 13,2 + 13,25 + 13,6 
blau (pp) + 11,5 +(12,5) +(10,8) 15 
” + 11,7 + 12,0 + 11,6 15 
= +11,9 + 11,9 + 11,4 15 
Pb + 11,7 + 11,95 + 11,5 
dunkel — 3,0 — 21 — 6,0 15 
” — 3,0 — 2,4 — 6,0 15 
4, — 3,0 — 2,25 — 6,0 
+4, (4,—4,) — 2,33 — 1,68 = as 
att 2) — 278 — 218 gg 
blau|11,7+2,78 _ .111,95+2,18 _ 11,5+-5,5_ 
Wahre Ass. > 13.343,35 0% 15,35 71,08 9% | i3.era57 9 
Versuch 62. 
Chlorella O,. Grün:rot-Quotient von Blaulichtmaterial. Licht 550 Lux, Temp. 16°. 
& b _ Zeit 
"Druckdifferenz in mm in Min. 
dunkel — 1,0 _ 
” — 10 — 15 15 
” — — 1,3 15 
A, — 10 — 14 
rot (Pr) +(26,5) + 26,8 15 
” + 29,7 + 27,8 15 
” + 30,0 + 27,1 15 
Pr + 29,85 + 27,2 
grün (py) +(22,5) +(20,5) 15 
” 23, + 21,1 15 
9 + 23,4 + 21,0 15 
Po + 23,6 + 21,05 
dunkel — 3,0 — 2,7 15 
” — 3,0 je oi 2,6 15 
4, es = — 2,65 
4,+Y, (4,—A,) one ee += 
aid (4,—A,) — 2,5 — 2,33 
grün [236 +25. 21,05 + 2,33 _ 
Wahre Ass. “> 20,855 + 1,5 **| 973 +1,77 981 
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Versuch 63. 
Chlorella O,. Blau:rot-Quotient von Blaulichtmaterial. Licht 550 Lux, Temp. 16°. 



































a | b Zeit 
Druckdifferenz in mm in Min. 
dunkel — 1,0 — 15 
„ 1,0 zn 2,3 15 
” er 0,6 kr — 2,4 15 
4, — 0,9 — 2,35 
rot (Pr) +(7,7) +(5,1) 15 
”, + 8,2 + 7,4 15 
” + 8,2 + 6,8 15 
Pr + 8,2 + 7,1 
blau (pp) + 7,0 +67) 15 
ER + 7,0 +6 15 
” + 7,3 oa 6, A 15 
Pb + 7,1 + 6,65 
dunkel — 2,0 — 2,8 15 
” — 2,0 — 2,9 15 
4, — 2,0 — 2,85 
= +7, (A,—A,) — 1,17 — 2,475 
A +34 (4,—A,) — 1,72 — 2,725 
blau | 7,1 + 1,72 pom 6,65 + 2,725 _ 
Wahre Ass. soir ~ "| 71 +3475 98 
Versuch 64. Versuch 65. 





ChlorellaO,. Grün: rot- Quotient von Rot- 
lichtmaterial. Licht 550 Lux, Temp. 16°. 








ChlorellaO,. Blau: rot- Quotient von Rot- 
lichtmaterial. Licht 550 Lux, Temp. 16°. 









































Druck- | zeit in Druck- | Zeit in 
= = trans | "fin. 
dunkel _ 15 dunkel — 19 15 
” a 1,8 15 Er) — 1 8 15 
LE i Ta, 15 ” = 1 8 15 
4, — 19 4, — is 
rot (p,) +(14,2) 15 rot (ps) +(12,8) 15 
» + 15,2 15 se + 14,8 15 
» + 15,1 15 PR + 14,8 15 
Pr + 15,15 Dr + 14,8 
grün (py) +(10,0) 15 blau (7) + 11,7 15 
” + 8,6 15 sé + 12,0 15 
99 + 8,2 15 se + 11,9 15 
Po + 84 Pb + 11,9 
dunkel — 3,2 15 dunkel — 2,5 15 
” — 3,0 15 à — 2,3 15 
Ay — 31 A, — 4 
A ate (A, — À 1) Sei 2,2 A its (A,— —A 1) = 1,95 
4, +%/,(4,—A,) | — 28 A, +%/,(4,—A,)| — 2,25 
= 8,4 + 2,8 blau 9 + 2,25 
Wahre Ass. — 15,15 + 2,2 Wahre Ass. = te 41 05 
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Versuch 66. 
Chaetoceras er He Grün:rot-Quotient von Grünlichtmaterial, das in ver- 
ankultiviert 


































































































schiedenen Lichtintensitäten wurde, a in 400 Lux, b in 100 Lux. 
Licht 550 Lux, Temp. 16°. 
a | b Zeit 
Le Som in Min. 
dunkel _ — 15 
” — 3,6 — 15 15 
” — 3,8 — 1,5 15 
A, — u — Ls 
rot (Pr) + 10,0 + (6,1) 15 
Pr + 10,3 + 9,7 15 
„ + 10,0 + 9,5 15 
Pr + 10,1 + 9,6 Ni] 
grün (py) +(13,0) + 12,2 15 
” + 14,1 + 12,9 15 
9 + 13,7 + 12,0 15 
u + 13,9 + 12,4 
dunkel — 3,8 — 1,5 15 
” — 3,8 — 15 15 
A, —_ ae — u 
A,+1/, (4,—A,) — 3,73 —15 
A, +%/, (4,—4)) — 38 ome ÈS 
grün | 13,9 + 3,78 _ 124+1,5 
Wahre Ass. | 10,143.73 ~ | 96+15 — 125 
Versuch 67. 
Chaetoceras . Dauer der chromatischen Adaptation im grünen Licht. 
Licht 550 Lux, Temp. 16°. 
1 Tag | 6 Tage 12 Tage 20 Tage 
im Grün im Grün im Grün | im Grün . m. 
Le Min. 
Druckdifferenz in mm P 
| 
dunkel _ _ | — — 15 
Pr — 25 — 20 | — 30 — 24 16 
pt — 2,5 — 20 | — 30 | — 28 15 
4, — 25 — 20 | — 3,0 — 2,6 FT 
rot (Pr) + 9,6 +(10,0) | +(11,0) +(14,0) 15 
se + 9,1 + 11,4 | + 13,5 + 16,2 15 
” + 9,5 oe 11,2 | os 13,5 + 15,8 15 
Pr + _94 + 11,3 +35 | + 16,0 
grün (?y) +(10,0) + 12,7 +(15,0) +(19,0) 15 
Pr + 10,4 + 13,1 + 16,5 + 19,9 15 
ri + 10,0 + 12,3 + 16,3 + 20,3 15 
Py + 10,2 +127 | +164 | +201 
dunkel ine I sv | -:as — 34 15 
” — 3,3 — 22 — 35 — 34 15 
A, — 33 — 23 —, 40 — BA 
A, +), (4,—A,)]| — 2,7 — 2,05 — 3,25 — 2,8 
A, +%/,(4,—A,)]| — 3,1 — 2,15 — 3,75 ie * 
grün] 10,2 + 3,1 | 12,7 + 2,15 | 16,4 + 3, 75 | | 90,1 + 3,2 
Vote Am | O44 87 | 137 2,05 | | 13,5 + 3,25 | 16,0 + 2,8 
1,10 = 1,11 = 1,20 = 1,24 
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Nachtrag bei der Korrektur: 

Soeben erschien eine neue Arbeit von STEEMAN NIELSEN, in der er sich zum 
Karotinoidproblem folgendermaßen äußert: „Es ist möglich (vielleicht sogar 
wahrscheinlich), daß z. B. auch die gelben Farbstoffkomponenten Xantophyll 
und Carotin für die Photosynthese notwendige innere Faktoren darstellen — 
wenn auch kaum infolge ihrer Lichtabsorption.‘“ Danach scheint Verfasser den 
Karotinoiden eine photochemische oder photokatalytische Rolle abzuschreiben. 
[STEEMAN NIELSEn: Dansk Botanisk Arkiv 11, 2 (1942).] 








(Aus den Botanischen Anstalten der Schlesischen Friedrich-Wilhelms-Universität 
zu Breslau.) 


ÜBER DIE POLARISIERUNG DER EQUISETUM-SPORE 
DURCH DAS LICHT. 


Von 
GEORG MosEBACE +. 


Mit 17 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. Dezember 1942.) 


Einleitung. 

Über die Polarisierung kugelförmiger Einzelzellen, dem wahrschein- 
lich einfachsten Fall einer Polarisierung überhaupt, ist noch immer 
sehr wenig bekannt. Dies wiegt um so mehr, als die Behandlung der 
entwicklungsphysiologisch wichtigen Frage, welche Faktoren die Polari- 
tät einer Zelle oder eines Organes bestimmen, in letzter Zeit in ein neues 
Stadium getreten ist. Haben doch die mit exakten modernen Methoden 
durchgeführten Untersuchungen Firrmes (1936 f.) gezeigt, daß selbst das 
bekannte Dorsiventralwerden der Marchantia-Brutkérper noch nicht 
einmal im Hinblick auf die induzierenden Faktoren hinreichend geklärt 
war! Wer hätte vermutet, daß die Differenzierung dieser zunächst 
isolateralen Brutkörper zu dorsiventralen Thalli auf ein verwickeltes 
Miteinander- und sogar Gegeneinanderwirken mindestens dreier rich- 
tender Reize zurückgeht, des bis dahin allein als maßgebend angesehenen 
Lichtes, des Substrates und der Schwerkraft, und daß auch bei den 
Prothallien der Farne (BUSSMANN, 1939) ganz ähnliche Verhältnisse vor- 
liegen ? 

Aber noch — und vor allem — ein Zweites hat mich veranlaßt, den 
Einfluß des Lichtes auf die Polarisierung einer offenbar nicht nur morpho- 
logisch apolaren Einzelzelle genau und eindringend zu untersuchen: 
daß hier die Induktion gerade von einem in mehrfacher Hinsicht leicht 
dosierbaren Faktor ausgeht, eben dem Licht, und daß dieses die Diffe- 
renzierung eines zu Experimenten wie geschaffenen, einfachen einzelligen 
Objektes beeinflußt. Unter solchen besonderen Verhältnissen war es 
vielleicht möglich, in manchem Punkte tiefer in die bei der Polarisation 
sich abspielende plasmatische Differenzierung einzudringen, als dies je 
ein vielzelliger Gewebekörper erlaubt. Übrigens ist das oft von neuem 
versucht worden, seit STAHL (1885) entdeckt hatte, daß die Rhizoidzelle 
einer am Licht keimenden Equisetum-Spore schattenseits entsteht. So 
hat man sich bemüht — zumeist am befruchteten Fucaceen-Ei — Klarheit 
darüber zu gewinnen, ob das Licht unmittelbar auf die Kernteilung ein- 
wirke, indem, wie zunächst STAHL (1885) angenommen hatte, ,,Kern- 
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bestandteile unter dem Einfluß des Lichtes eine Sonderung und be- 
stimmte Verlagerung erfahren“, oder ob primär der übrige Zellkörper 
polarisiert wird (WınKkLer, 1900; Küster, 1906;-NrenBure, 1922 a, b, 
1924); ob dabei die Lichtrichtung ausschlaggebend sei, oder ob es nur 
auf Helligkeitsunterschiede innerhalb der Zelle ankomme (NıEnBURG, 
1922 a); ob mehr die langen Wellen wirksam seien oder mehr die kurzen 
Wellen (Knıer, 1907; Hurp, 1920; Moszpacu, 1938); ob noch andere 
Faktoren als das Licht induzieren (WrNKLER, 1900; Kxıer, 1907; 
Knarr, 1931; OLson und Du Buy, 1937; Lun», 1923; Wuırtaker, 1937) 
u.a.m. 

Alle diese zumeist nur gelegentlichen Beobachtungen und Versuche 
haben jedoch im Hinblick auf den Einfluß des Lichtes nicht viel mehr 
gezeigt, als daß die Polarität (des Fucaceen-Eies) von Helligkeitsunter- 
schieden bestimmt wird, die bereits zu einem Zeitpunkt wirksam sind — 
und nur zu diesem! — in dem von einer Kernteilung noch nichts zu sehen 
ist. Die alte Frage, welchen Zellbestandteil das Licht denn nun primär 
polarisiert, ist also immer noch nicht entschieden. Über den polbestim- 
menden Mechanismus aber, der in allen derartigen Zellen höchstwahr- 
scheinlich der gleiche ist, lassen sich wohl erst dann ernsthafte Vor- 
stellungen entwickeln, wenn wenigstens feststeht, auf welchem Wege 
hier das Licht in die Entwicklung eingreift. Die Klärung dieser Haupt- 
frage schien mir um so wichtiger, als jener wahrscheinlich verbreitete 
Mechanismus, sei er nun von äußeren Feldern abhängig oder nur von 
inneren, vielleicht ganz allgemein (und nicht nur in Einzelfällen) die 
Richtung vieler Teilungsvorgänge steuert. 

Daß ich zu den geplanten Untersuchungen die seit StauL kaum 
wieder bearbeitete Equisetum-Spore verwendet habe, war nur von Vor- 
teil. Denn wegen der auf diesem Gebiete so spärlichen Erfahrungen 
hätte jener Lichteinfluß ohnehin bei jedem Versuchsobjekt von Grund 
auf untersucht werden müssen. So aber konnte schon Bekanntes als 
wertvolle Ergänzung herangezogen werden. Die Equisetum-Spore erwies 
sich denn auch in tastenden Vorversuchen als nicht nur brauchbares, 
sondern als ein mindestens ebenso vorteilhaftes Versuchsobjekt wie das 
beinahe traditionsbelastete Fucaceen-Ei. 

Die vorliegende Arbeit faßt das im Rahmen meiner Untersuchungen 
bisher Erreichte zusammen. Nach der Schilderung geeigneter Unter- 
suchungsmethoden (Abschnitt II) und notwendiger Vorversuche (Ab- 
schnitt III) wird der mehr formalen Frage nachgegangen, in welehem 
Grade das Licht hier polbestimmend wirkt (Abschnitt IV). Den mit 
Weißlicht durchgeführten Versuchen, die ja bei geeignet gewählten 
Bedingungen hinreichend über Grad und Zeitpunkt der Lichtempfind- 
lichkeit sowie über damit zusammenhängende Fragen Auskunft geben, 
schließen sich Versuche über die Wirksamkeit farbigen Lichtes an (Ab- 
schnitt V). Nach Erledigung aller dieser und einiger anderer mehr 











342 


vorbereitender Arbeiten wird schließlich untersucht, wo die polbestim- 
menden Kräfte ihren Sitz haben (Abschnitt VI). 


Georg Mosebach t: 





I. Versuchsmaterial. 


1. Beschaffung und Aufbewahrung. In Breslaus Umgebung standen 
mir an sandigen Orten die Arten Equisetum arvense L. und Equisetum 
palustre L. fruchtend reichlich zur Verfügung; arvense bis Ende Mai, 
palustre von Mai bis weit in den September hinein. Zu den Versuchen 
holte ich mir das Material immer vom gleichen Standort, einem breiten 
sonnigen, hinter einem Oderdamm nördlich des Sportfeldes gelegenen 
Reitwege, an dem beide Arten sehr üppig fruchteten. Die Sporen sam- 
melte ich sogleich am Standort in kleine Vorratsgefäße, Glastuben von 
rund 2 cm Durchmesser und 5 cm Höhe, die mit einem Watte- 
bausch verschlossen und alsdann trocken in einem kühlen Nord- 
zimmer aufgestellt.wurden. Zur Sporengewinnung bog ich reife Ähren, 
deren Sporangien sich offenbar gerade erst am Morgen geöffnet 
hatten, vorsichtig über die Glastube, damit die Sporen bei leichtem 
Anklopfen in das Röhrchen fallen und sich an dessen Boden sammeln 
konnten. 

2. Keimfähigkeit. Es ist wiederholt darüber geklagt worden, daß die 
Sporen der Equiseten nur sehr kurze. Zeit entwicklungsfähig seien. So 
berichtet ScxuLzz (1901, S. 88), der die Einwirkung des Lichtes auf die 
Keimfähigkeit auch dieses Objektes untersuchte, seine Versuche hätten 
gezeigt, daß Sporen von Equisetum arvense, die „an ein und demselben 
Tage gesammelt und ausgesät wurden, am Tageslicht gut keimten“. 
„Die am nächsten Morgen ausgesäten Sporen keimen schlechter, die, 
welche eine Woche im Trocknen gelegen haben, keimen ganz schlecht. .“. 
Das wird jedoch daran gelegen haben, daß Scauzz die Sporen auf Fließ- 
papier aussäte und keimen ließ. Wenigstens erweisen sich die Sporen 
als weit lebensfähiger, wenn man sie auf Agar keimen läßt. Nach meinen 
Erfahrungen sind sie auf einem Agar-Gel gut keimfähig; und erst vom 
14. Tage an verlieren sie zunehmend ihre Keimfähigkeit. Bei feuchter 
Aufbewahrung sollen sie nach PERRIN (1911) sogar noch länger ihre 
Keimfähigkeit behalten. Allerdings habe ich nicht untersucht, ob 
mehrere Tage alte und trocken aufbewahrte Sporen noch mit der gleichen 
Geschwindigkeit keimen wie frisches Material. Es liegen hierüber jedoch 
Angaben von RUMBER&G (1931) vor, der Equisetum silvaticum und palustre 
auf Nähragar zur Entwicklung brachte. Das Alter der Sporen und ihre 
Keimfähigkeit gehen Hand in Hand. In Tagen ausgedrückt ergibt sich 
für das Alter der Sporen (erste Zahl) und die Keimzeit (zweite, geklam- 
merte Zahl) folgendes: 0 (0,7); 3 (1,7); 6 (2); 9 (3); 12 (4); 15 (4); 18 (5); 
21 (—). Für welche Temperatur diese Reihe gilt, ist aus RUMBERGs 
Arbeit leider nicht zu entnehmen. Es ist also nicht unumgänglich not- 
wendig, sich zu jedem einzelnen Versuch mit frischem Material zu 
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Abb. 1. Equisetum palustre. Keimende Sporen verschiedener Entwicklungsstadien. Bild 1: 
Der Kern (wahrscheinlich schon Prophase) ist bereits in Richtung des späteren Wurzelpols 
zur Peripherie verlagert. Die Spore ist noch von der derben Doppelmembran umgeben 
(zu erkennen an der Skulpturierung der Oberfläche). Die beiden Hapteren, die Spiral- 
bänder, sind nicht mehr vorhanden. Bild 2: Eine soeben in Prothallium- und Rhizoidzelle 
aufgeteilte Spore noch von beiden Sporenhäuten umschlossen. Die helle chloroplastenarme 
Zelle ist die Rhizoidzelle. Bild 3: Eine Spore mit bereits gesprengtem Exospor, das wie 
zewöhnlich, in zwei Teilstücke zersprungen ist; diese sitzen hier dem Keimling links oben 
und rechts unten auf. Um beide Kerne drängen sich zahlreiche Chloroplasten. Bild 4: 
Ein noch weiter herangewachsener Keim, dessen jetzt nur noch schwach uhrglasförmig 
gewôlbte erste Teilungswand deutlich hervortritt. Bild 5: Keim mit austreibendem 
Rhizoid. Bild 6: Keim mit längerem Rhizoid. 
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versorgen. Wenn mir dies jedoch auch nur entfernt notwendig er- 
schien, habe ich stets mit höchstens 2 Tage alten Sporen gearbeitet. 

3. Keimungsverlauf. Während beim Fucaceen-Ei das Rhizoid lange 
vor der ersten Kernteilung austreibt, und die Polaritätsachse dadurch 
unverkennbar sichtbar wird, treibt das Rhizoid der Equisetum-Spore 
erst lange nach der ersten Kernteilung und Abgliederung der ,,Rhizoid- 
zelle“ aus. Weniger günstig als bei Fucus liegen die Verhältnisse bei 
Equisetum auch deshalb, weil sich die Rhizoidzelle der Equisetum-Spore 
nicht sogleich nach ihrer Bildung vorwölbt ; die Spore ist zu diesem Zeit- 
punkt in der Regel noch von einer derben Hülle, der Doppelmembran, 
umschlossen. Trotzdem läßt sich die Polaritätsachse auch bei Equisetum 
frühzeitig an der lebenden Spore erkennen. Nach dem Verlauf der 
ersten Querwand z.B. läßt sie sich bei guten Keimungsbedingungen 
schon 14 Stunden nach der Aussaat leicht beurteilen. Das sollen einige 
Mikrophotographien belegen. (Zu den Aufnahmen stellte mir Herr 
Professor Dr. SCHAEDE in dankenswerter Weise seine Leitz-Aufsatz- 
kamera ,,Makam“ zur Verfügung und beriet mich hinsichtlich günstigster 
Beleuchtung, Belichtung usw.) Die Bilder sind 1,5fache Vergrößerungen 
der Negative. Es sei hervorgehoben, daß keine der Photographien 
retuschiert ist. 

Daß durchweg die Hapteren fehlen (nur Keim 5 trägt rechts unten 
ein zusammengerolltes Band, das seiner tieferen Lage wegen nicht scharf 
abgebildet wurde), erklärt sich daraus, daß die Spiralbänder bei der 
von mir eingeschlagenen Technik der Sporenaussaat (s. S. 345) über- 
wiegend abfallen. Die Hapteren liegen alsdann einzeln, hin und wieder 
auch zu sporenfreien Klumpen verhakt im Agar. Es standen mir also, 
wenn auch nicht Gymnoplasten, so doch hapterenfreie Sporen zur Ver- 
fügung. Das war insofern von größtem Wert, als sich diese ohne weiteres 
unter optisch einwandfreie Bedingungen bringen lassen. Hierauf sei 
besonders hingewiesen, da die Equisetum-Spore wohl gerade ihrer Hap- 
teren wegen für ein exaktes Arbeiten bisher nicht so günstig schien wie 
das Fucaceen-Ei und deswegen als Versuchsobjekt bisher so auffällig 
wenig beliebt war. 


IL. Allgemeine Angaben über die Versuchstechnik. 


1. Kulturboden. Zu allen Versuchen benutzte ich als Kulturmedium 
ein 1,5%iges Agar-Gel. Ihm war keinerlei Nährlösung zugegeben, da 
die Sporen hierin, wenn sie Licht erhielten, auch ohnehin zu vielzelligen 
Prothallien auswuchsen. Das Agar wurde einen Tag in Leitungswasser 
gequollen, sodann mit Wasser aus dem Teich des Breslauer Botanischen 
Gartens abgespült und danach mit der notwendigen Menge Teichwasser 
angesetzt. Vor seiner Verwendung wurde es durch Fließpapier filtriert 
und abgekocht. Das py des so behandelten Wassers betrug nach elektro- 
metrischer Bestimmung 7,7 bei + 18°. Mit dem Teichwasseragar hatte 
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ich nie Mißerfolge hinsichtlich der Keimfreudigkeit der Sporen. Auf 
umständliche Klärungsmaßnahmen konnte ich verzichten. 


2. Sporenaussaat. Da sich nur einzeln und weit voneinander liegende 
Sporen einwandfrei beleuchten lassen, hatte ein erfolgreiches Experi- 
mentieren zur Voraussetzung, daß es gelang, die im trockenen Zustand 
mit ihren Hapteren gewöhnlich zu wolligen Fléckchen zusammen- 
hängenden Sporen in aufgelockerter Streusaat auf das Agar zu bringen. 
Ich erreichte das dadurch, daß ich ein mit einer Pinzette gefaßtes Sporen- 
flöckchen auf einer Glasplatte durch wiederholtes hartes Aufsetzen der 
Pinzettenspitze über eine größere Fläche derart verteilte, daß es dabei 
in viele möglichst feine Stäubchen zerfiel. Daraufhin wurde die Glas- 
platte, mit den Sporen nach unten, in geringer Entfernung über das 
gerade erstarrende Agar gehalten und ihr, noch bevor sie beschlagen 
konnte, rasch von oben ein kräftiger Stoß versetzt. Bei richtiger Hand- 
habung geht hierbei ein Sprühregen von einzelnen Sporen und kleinsten 
Sporengruppen auf das Agar nieder. Falls das Gel zu diesem Zeitpunkt 
noch nicht erstarrt ist, werden die Sporen von Anfang an unverrückbar 
in ihrer Lage festgehalten. Um hierin jedoch bei allen ausgesäten Sporen 
sicher zu gehen, habe ich das mit Sporen beschickte Agar, nachdem es 
erstarrt war, immer noch mit einer dünnen Schicht Agar überzogen. 
Diese Schicht war, wenn im folgenden nichts anderes ausdrücklich ver- 
merkt ist, ungefähr 1 mm dick. 


Man könnte denken, das Einschließen der Sporen in Agar sei nach- 
teilig für deren Entwicklung. Sauerstoffmangel oder eine Erschwerung 
der CO,-Zufuhr könnten befürchtet werden, zumal das Agar ja kurz 
vor der Sporenaussaat einige Minuten gekocht wird, und nach Rum- 
BERG (1931, S.6) bei Wasserkulturen die auf den Boden gesunkenen 
Sporen in ihrer Entwicklung zurückbleiben. Durch WINKLERs Unter- 
suchungen am C'ystosira-Ei ist aber bekannt, daß selbst ,,... im CO,- 
freien Raum‘‘ — die Eier kamen in ausgekochtes Wasser und der Ob- 
jektträger in einen CO,-freien Rezipienten — ,,...sich alle Spindeln 
dem Gang der Lichtstrahlen parallel...‘ stellten (WINKLER, 1900, 
S. 304). Außerdem machte ich gelegentlich die Beobachtung, daß in 
Agar eingeschlossene Sporen von Æquisetum arvense sogar weiter ent- 
wickelt waren als auf dem gleichen Agar oberflächlich ausgesäte Sporen; 
dies stimmt, wie ich später fand, ganz mit einer Angabe BUCHTIENS (1887) 
überein, nach der untergetauchte Sporen sich besser entwickeln als auf 
der Oberfläche schwimmende. 

3. Versuchsgefäße. Als Kulturgefäße benutzte ich die schon von 
Dassek (1939 S. 172) verwendeten Glaskästen, die aus 2mm dickem 
Spiegelglas gefertigt waren (Hersteller-Firma Leybolds Nachfolger, 
Berlin). Die Küvetten hatten eine Bodenfläche von 4x4 cm und eine 
Seitenhöhe von 1,3 cm. 
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4. Lichtquellen. In der Hauptsache benutzte ich Projektionslampen 
(Osram, Type A, 225 Volt, 100 und 250 Watt). Sie wurden stets so auf- 
gestellt, daß sie ihr Hauptlicht in waagerechter Richtung abgaben. 
Ihre Helligkeit wurde mittels eines Lummer-BropHuNschen Photo- 
meterkopfes photometriert, also visuell bestimmt. Sollten die Sporen 
einseitig beleuchtet werden, so wurden die Küvetten vor den Lampen 
schräg aufgestellt, derart, daß ihre Bodenplatte mit der Horizontalen 
einen Winkel von ungefähr 30° bildete (Abb. 2). Bei dieser Aufstellung 
wurde erstens verhindert, daß sich die Sporen unkontrollierbar be- 
schatteten. Zweitens wurde ‘erreicht, daß so gut wie jede Spore durch 
eine gleich dicke Agarschicht hin- 
durch beleuchtet wurde. Wäre 
nämlich das Licht etwa senkrecht 
durch die Seitenwände der Küvette 
hindurchgeschickt worden, dann 
hätten die am weitesten von der 
Lampe entfernten Sporen Licht 
bekommen, das zuvor 4 cm Agar 











passiert hätte. Diese Sporen hät- 
Abb. 2. Versuchsanordnung bei e itiger 


Beleuchtung. Querschnitt durch das Kultur- ten also (abgesehen von einer viel- 
gefäb. Schraffiert: Agar. Punkte: Sporen. leicht vielfachen Beschattung durch 


andere Sporen) sehr viel weniger 
Licht bekommen als die der Lampe am nächsten liegenden, die das Licht 
so gut wie ungeschwächt trifft. Bei einer gemäß Abb. 2 erfolgten Beleuch- 
tung standen jedoch alle Sporen unter einer so gut wie gleichen Licht- 
wirkung, zumal durch die Bodenplatte und nicht durch den Küvetten- 
deckel hindurch beleuchtet wurde, wodurch Ungleichmäßigkeiten des 
Lichtfeldes, wie sie Kondenswassertropfen durch Linsenwirkung herbei- 
führen, ausgeschaltet waren. Die Angaben über den Abstand der Küvetten 
von der Lichtquelle sowie über die Beleuchtungsstärke beziehen sich 
immer auf die Entfernung zwischen dem Brerinfaden und der Mitte der 
Bodenplatte. 

Zur Untersuchung der Wirksamkeit farbigen Lichtes benutzte ich 
wieder diegleiche Einrichtung, die mir schon zur Bestrahlungder Cystosira- 
Eier gedient hatte (MosEBACH 1938): einen Blechkasten, der die Lampe 
enthielt und in dessen einer Seitenwand Farbgläser lichtdicht eingesetzt 
werden konnten. Eine ausführliche Beschreibung dieses von BUDER kon- 
struierten und seit Jahren bewährten Lampengehäuses findet man bei 
Dassek (1939, S. 139). 

5. Ablesetechnik. Die Reaktion wurde zum geeigneten Zeitpunkt bei 
Tageslicht mikroskopisch abgelesen. Da die Sporen gewöhnlich von 
einer nur 1 mm dicken Agarschicht bedeckt waren, konnte ich als Ob- 
jektiv noch die Wasser-Immersion Zeiss D* (Vergr. 38x) benutzen. Da 
die Küvetten zur Durchmusterung auf einen Kreuztisch kamen, war ein 





Über die Polarisierung der Equisetum-Spore durch das Licht. 347 


einwandfreies Ablesen gewährleistet, zumal während der Reizung ohne- 
hin so beleuchtet wurde, daß die Polaritätsachse bei lichtgerichteter 
Keimung ungefähr in die Gesichtsfeldebene zu liegen kam. Jedes Ver- 
suchsergebnis wurde in der Weise protokolliert, daß die Polaritätsachsen 
der Sporen — und nur der einzeln liegenden — durch Zeichnung fest- 
gehalten wurden. Bei einer Keimung, die schräg nach oben eder unten 
erfolgt war, wurde die Achse in Gedanken stets in die Zeichenebene pro- 
jiziert und die Projektionslinie notiert. In meinen Protokollen berichtet 


Licht __ 


a 


Licht 


b 


Abb. 3. Hilfsmittel zur Wiedergabe der beobachteten Polaritätsachsen. a) vereinfachtes 
qualitatives Verfahren; b) quantitatives Verfahren. Näheres im Text. 


jeder Versuch über das Verhalten sämtlicher einzeln liegender, in einer 
Küvette ausgesäter und gekeimter Sporen, soweit sie sich mit der Wasser- 
immersion erfassen ließen. 

6. Auswertung der Protokolle. Für die Wiedergabe der Reaktionen 
habe ich die Aufzeichnungen nach zwei Methoden ausgewertet. 

a) Qualitatives Verfahren. Wo es sich im folgenden erübrigt, die 
Teilungsrichtung genau in Winkelgraden anzugeben, ist nur vermerkt, ob 
die Rhizoidzelle auf die Lichtquelle zu oder von ihr weggewendet war. Es 
bedeutet alsdann (vgl. Abb. 3a): + Der Wurzelpol lag irgendwo auf der 
Schattenseite, — der Wurzelpol lag irgendwo auf der andern Sporenhälfte ; 
0 die Polaritätsachse stand genau senkrecht zur Richtung des einfallenden 
Lichtes. 

Das Verhältnis +/— bezeichne ich im folgenden als ,,Induktionswert**. 
So beträgt der Induktionswert z. B. 3,1, wenn der Wurzelpol 3,1mal so 
häufig an der Schattenseite angelegt wurde als an der Lichtseite. Die Höhe 
dieses Induktionswertes hängt natürlich nicht nur von der Reizintensität 
und der Empfindlichkeit des Materials ab, sondern auch von der Höhe 
des Prozentsatzes an Früh- und Spätkeimern. Sie sind im Augenblick 
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einer Reizung vielleicht überhaupt nicht oder nur wenig reizbar und 
drücken daher die Höhe des Induktionswertes. Auch der umgekehrte 
Fall kann eintreten. 

b) Quantitatives Verfahren. Wo es im folgenden notwendig ist, die 
Reaktion genauer zu beschreiben, sind die aufgezeichneten Richtungen 
in Winkelgraden angegeben. Hierzu habe ich die notierten Richtungen 
zu Gruppen zusammengefaßt, die Winkelintervallen von 15° entsprechen. 
Nach Abb. 3b, die diese Gruppierung erläutern soll, gilt z. B. der Winkel 
0° für alle Teilungsrichtungen, die mit dem einfallenden Lichte einen 
Winkel von 0 bis +7,5° bilden, falls die Rhizoidzelle von der Lichtquelle 
weggewendet ist. Entsprechend bei den anderen Bogenmaßen, sofern 
sie unter 90° liegen. In den Winkelgruppen über 90° finden sich alle die 
Sporen, die ihren Wurzelpol auf der Lichtseite angelegt hatten. 
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II. Vorversuche. 


Der Lichteinfluß konnte in den geplanten Versuchen nur dann rein 
zum Ausdruck kommen, wenn nicht auch noch andere Faktoren gleich- 
zeitig induzierten. So steht es außer Zweifel, daß sich die Fucaceen-Eier 
gegenseitig polarisieren, wenn sie genügend nahe beisammen liegen 
(Knıer, 1907, S. 720; Otson pu Buy, 1937). Außerdem war zu prüfen, 
ob etwa das Schwerefeld die Equisetum-Spore polarisiert. Während 
nach RosENVINGEs (1888/89) und WINKLERs (1900, S. 298) Beobachtungen 
das Schwerefeld bei Fucaceen-Eiern wirkungslos ist, führt BÜNNING (1939, 
S. 241) gerade Fucus als Beispiel dafür an, daß sich hier ‚auch der Ein- 
fluß der Schwerkraft erheblich bemerkbar macht“. 

1. Polarität und Schwerefeld. In einem Versuch mit Sporen von 
Equisetum palustre ergaben sich (bei Keimung in wirkungslosem Rotlicht) 
in Bezug auf die Richtung von g die folgenden Teilungsrichtungen 
(Tabelle 1): 

Tabelle. 
Richtung in Grad 
0 15 30 45 60 75 90 | 105 | 120 | 135 | 150 | 165 | 180 





Ver- 
such 








72 | Anzahl lo | 97 | 30 | 37 | 32 | 21 | 7 | 12 | 37 | 36 | 32 | 31 | 28 












































der Sporen 
Insgesamt 357 Rue Davon reagierten somit: 
+ (also 0° bis < 90°). . . .. 174 
— (also >90° bis < 1800) ee, 176 
ln din +. 7 


In diesem Versuch ist also nicht nur das Verhältnis zwischen den nach 
oben (—) und unten (+) gekeimten Sporen völlig ausgewogen; sondern 
auch die verschiedenen Winkelgruppen zeigen eine sehr gleichmäßige 
Besetzung. In der Zahlenreihe scheint zwar bei 90° ein Bruch vorzuliegen. 
Denn auf die Winkelgruppen 75, 90 und 105° entfällt eine im Verhältnis 
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zu den anderen Gruppen geringere Anzahl von Sporen. Diese Minder- 
besetzung findet jedoch eine einfache Erklärung darin, daß der Beob- 
achter leicht Sporen übergeht, die ihre Rhizoidzelle oder ihren Sproßpol 
genau dem Objektiv zukehren. — Das Schwerefeld macht sich also beim 
ersten Differenzierungsschritt der Sporen von Equisetum palustre in keiner 
Weise bemerkbar. Das ist aber derselbe Schluß, wie ihn STAHL zog, als 
er aus der Beobachtung, daß die Wurzelzelle „bald oben, bald unten, 
bald in beliebigen anderen Richtungen“ lag, folgerte, eine „Beziehung 
der Lage der ersten Teilungswand zur Richtung des Erdradius“ (STAHL 
1885, 8. 336) sei nicht zu erkennen. (Das 
Verhalten in stärkeren Feldern wird in Ab- 
schnitt VI, 4 besprochen.) 

2. Polarität und Gruppenwirkung. Eine 
Gruppenwirkung, wie sie beim Fucaceen-Ei 
zu beobachten ist, tritt bei der Equisetum-Spore 
nicht merklich in Erscheinung. Für das Fehlen 
der Gruppenwirkung führe ich zum Beweis — 
als eine von vielen — zunächst die Zeichnung 
einer Gruppe von Sporen an, die, auf engem 
Raums zusammenliegend, im Dunkeln ge- Abb.4. Im Dunkeln gekeimte 





keimt waren (sogar die Aussaat war hier in Storensruppe.. des | m 
völliger Dunkelheit erfolgt). Bei den schon Aussaat. 


gekeimten Sporen (Abb. 4) ist in der Anlage 

der Rhizoidzelle keine Beziehung zu Nachbarsporen zu erkennen. Aber 
auch bei Sporen, die sich in Weißlicht (z. B. von 40 MK) entwickelten, 
habe ich sogar bei unmittelbar sich berührenden Sporen keine gegenseitige 
Determinierung feststellen können. (Um in diesen Versuchen eine polari- 
sierende Wirkung des in dieser Intensität richtenden Lichtes auszu- 
schalten, wurde die hochkant gestellte Küvette während des ganzen Ver- 
suchs auf dem Klinostaten um die Vertikale gedreht.) Ob es bei noch 
höheren Intensitäten zu einer Gruppenwirkung kommen kann, habe ich 
nicht geprüft; es scheint mir aber nicht wahrscheinlich. Wenn aber 
zwischen unmittelbar benachbarten Equisetum-Sporen keine Induktion 
beobachtet werden kann, so ist diese Fehlerquelle bei entfernt liegenden 
Sporen erst recht nicht zu befürchten. Vielleicht bedingt die derbe 
Sporenmembran das vom nackten Fucaceen-Ei abweichende Verhalten. 


Die Equisetum-Spore bietet demnach als Versuchsobjekt dem Fuca- 
ceen-Ei gegenüber methodisch nicht im entferntesten irgendwelche 
Nachteile. Im Gegenteil! Zu der gefundenen Indifferenz gegenüber den 
soeben besprochenen Faktoren, Schwerefeld und Gruppenwirkung, 
gesellt sich noch ein wesentlicher Vorteil, der in den besonderen Ent- 
wieklungsbedingungen der Spore liegt: im Fucaceen-Ei stellt sich, wie 
Knapp gezeigt hat, sogleich nach der Befruchtung eine Polarität ein, die 
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durch den eindringenden Gameten induziert wird; bei der Equisetum- 
Spore hingegen fällt dieser störende Faktor weg, so daß eine polare 
Struktur dieser Art hier nicht von vornherein gegeben ist. 
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IV. Untersuchungen über die Weißlichtempfindliehkeit. 

Zunächst war es erforderlich, Näheres über die Lichtreizbarkeit der 
Equisetum-Spore zu erfahren. Folgende Fragen waren zu klären: 

1. Mit welcher Genauigkeit stellt sich die Polaritätsachse in die 
Richtung des einfallenden Lichtes ?. 

2. Welche Beleuchtungsstärke ist zur Polarisierung erforderlich ? 

3. Welche Lichtmenge ist erforderlich ? 

4. Wann wird die Polaritätsachse festgelegt ? 

5. Was geschieht beï mehrseitiger Beleuchtung ? 


1. Einseitige Dauerbelichtung höherer Intensität. 

Einige Versuche mit arvense- und palustre-Sporen (Tabelle 2) mögen 
den Einfluß höherer Weißlichtintensitäten veranschaulichen, denen die 
Sporen von ihrer Aussaat an bis zum Ablesen einseitig ausgesetzt wurden. 
Die Dauerbelichtung war notwendig, damit auch wirklich alle Sporen, 
Früh- wie Spätkeimer, im empfindlichen Stadium mit Sicherheit gereizt 
wurden. 


Tabelle2. Teilungsrichtungen bei einseitigem Dauerlicht. 
(100 Watt-Projektionslampe; 170 vis. HK.) 






























































Anzahl 
r Richtung in Grad 

Art Versuch} ie) | der 
© |1215 | 30 | 45 | 60 | 75 | 90 | 105 | 120 | 185 | 150 | 165 | 180 
arvense 3 2720 213 7415113818#41715131—11|—|—|—|— 
3 7 180 154 60157129! 6) 1 J1—| 11 —Ii— I — I —|I—| — 
- 6 110 179 751631291101! 1 ;—j—j| 1 | —I|—|—|1— | — 
palustre 29 170 234 11631531156| 31—|—1—|—|—1 || | — 
= 26a 38 134 3112812913219151313111615|2 1 


Nur zwei von 780 Sporen der Versuche 3, 6, 7 und 29 keimten auf die 
Lichtquelle zu! Und in Versuch 6 war bei 110 MK der Induktions- 
wert schon 178:1. Das Licht bestimmt also schon bei mäßigen Intensi- 
täten die Richtung der Kernteilung. Immerhin ist aber eine gewisse 
Streuung vorhanden, die sogar bei Dauerbelichtung mit höheren Inten- 
sitäten (Vers. 3; 2720 MK) noch ziemlich breit sein kann. 

Da in den Versuchen physikalisch einwandfreie Bedingungen vor- 
lagen, kann das Abweichen von der zu erwartenden Teilungsrichtung nur 
auf inneren Faktoren beruhen, die bei der Polarisierung mitsprechen. 
Es kann aber nicht weiter überraschen, daß der die Teilungsrichtung 
festlegende Mechanismus nicht auf den Grad genau arbeitet. Bei Orien- 
tierungsbewegungen beeinflussen ja auch sonst innere Vorgänge die 
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Genauigkeit der Einstellung. Jedoch ist die aus Tabelle 2 ersichtliche 
Streuung im Hinblick auf das Verhalten des Fucaceen-Eies sehr be- 
merkenswert. Wie Küster betont, bilden sogar viele Eizellen der beiden 
Arten Fucus serratus und platycarpus ‚ihre Rhizoidanlage nicht an dem 
beschatteten Pol, sondern die Anlage erscheint nach den vom Licht 
gestreiften Flanken hin verschoben“, oder gar auf der beleuchteten 
Hälfte. „Daß eine unzureichende Methode das unterschiedliche Ver- 
halten der verschiedenen Eier bedingt habe, halte ich nicht für wahr- 
scheinlich, da... die Rhizoide alle einander parallel von der Lichtquelle 
sich fortentwickelt hatten‘; es sollen daher ‚irgendwelche im Ei selbst 
liegende wirksame Faktoren dem ursprünglich wohl isötropen Ei eine 
Polarität aufnötigen...“ (Küster 1906, 8.523). Am befruchteten 
Cystosira-Ei habe ich nicht nur die gleiche Erfahrung gemacht, sondern 
eine Streuung beobachtet, die völlig der nunmehr bei Equisetum gefun- 
denen Streuung gleicht (vgl. Tabelle 1 meiner früheren Arbeit 1938, 
S. 216). Man könnte nun denken, beim Fucaceen-Ei würde jene Streuung 
schon durch das Eindringen des Spermatozoides verursacht, da dieses 
nach Knapps Beobachtungen (1931) das zuvor noch apolare Ei polari- 
siert. Da sich aber die in dieser Hinsicht entschieden apolare Equisetum- 
Spore völlig gleich verhält, muß es zweifelhaft erscheinen, ob das Sper- 
matozoid beim Fucaceen-Ei für jene Streuung verantwortlich ist. Ein- 
facher und einleuchtender wäre es, für beide Objekte die gleiche Ursache 
anzunehmen: irgend einen Vorgang im Plasma, der vereitelt, daß die 
von einem Reiz dirigierte Kernverlagerung ohne die geringste Abweichung 
von der Reizrichtung vor sich geht. 


2. Die schwächste wirksame Beleuchtung. 

Zur Feststellung der unteren Grenze der Lichtwirksamkeit setzte ich 
Kulturen von arvense und palustre wieder vom Beginn der Sporenaussaat 
an bis zum Ablesen der Reaktion einseitiger, aber schwacher Beleuchtung 
aus. Da bei abnehmender Beleuchtungsstärke die Streuung immer 
größer wird (s. Tabelle 2, Versuch 26a), muß zunächst vereinbart sein, 
wann alsdann überhaupt noch von einem polarisierenden Einfluß ge- 
sprochen werden kann. Mit Sicherheit liegt kein Einfluß mehr vor, wenn 
die Polaritätsachsen einer Kultur gleichmäßig nach allen Richtungen 
weisen, wenn also nach erfolgter Keimung gleich viele Sproß- wie Wurzel- 
pole der Lichtquelle zugekehrt sind, das Verhältnis +/— (vgl. Abb. 3a, 
S. 347), d.h. der Induktionswert, = 1 ist. Ein 1 übersteigender Induk- 
tionswert zeigt also einen polarisierenden Einfluß an. Nun wird aber der 
Induktionswert wegen zufallsbedingter Schwankungen auch in einem 
neutralen Feld nicht immer genau 1 sein. Das gilt besonders dann, wenn 
in einem Versuch einmal nicht viele hundert Sporen zur Verfügung 
stehen. Ich spreche daher im folgenden nur dann von einem gerade noch 
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vorhandenen Einfluß, wenn der Induktionswert > 1,5 ist. Nach Tabelle 3, 
die einige der mit Sporen von Equisetum palustre durchgeführten Ver- 
suche wiedergibt, erlischt der richtende Einfluß bei etwa 1 vis. MK. Equi- 
setum arvense dürfte mindestens ebenso empfindlich sein (Tabelle 4); 
doch habe ich den Grenzwert für diese Art nicht genau festlegen können, 
da mir das Material inzwischen ausgegangen war. 

Alsdann habe ich noch Versuche mit einer jederzeit reproduzierbaren 
Lichtquelle angestellt, um den Schwellenwert dieser Reaktion noch 
genauer zu bestimmen. Wegen der vielstüridigen Versuchsdauer war die 
Hernersche Amylazetatlampe nicht anwendbar. 


Tabelle 3. Equisetum palusire. Verhalten bei einseitigem Dauerlicht. 








Versuch Vis. MK | Agsahl der + in 0 + 
29 170 234 234 — — 234:0 
26b 38 155 134 17 4 8 
26a 9,5 241 168 66 7 2,5 
22b 4,2 469 302 142 25 2,1 
22a 2,4 428 265 143 20 1,9 
20a 1,4 360 215 133 12 1,6 
20b 1,1 240 124 109 7 1,1 
20c 0,8 376 222 148 6 1,5 


Tabelle 4. Equisetum arvense. Verhalten bei einseitigem Dauerlicht. 


























Versuch Vm.mK | Arab der + = 0 bre 
3 2720 213 207 1 3 207 
6 110 179 178 1 =. 178 
lla 59 129 126 3 _ 42 
17 105 100 4 1 25 
19b 17 129 122 7 — 19,4 
11b 9,5 73 65 8 _ 8,1 
Ile 2,7 83 59 24 — 2,5 
18b 2,4 124 108 14 2 7,7 
18c 1,6 141 117 22 2 5,2 


Ich benutzte daher als Normale eine besondere elektrische Licht- 
quelle, die im hiesigen Institute seit längerer Zeit als ,,Ersatz-HEFNER- 
Lampe‘ verwendet wird. Sie besteht aus einer Opalglühlampe in einem 
innen mattweißen Lampenkasten, der vorn durch eine Milchglasscheibe 
abgeschlossen wird (vgl. BERNHARD 1940). Die Lichtfarbe ist durch 
Drosselung der Spannung genau auf die der Herrwer-Lampe gebracht. 
Beide Lampen besitzen innerhalb des Bereiches von 350—900 mu 
praktisch die gleiche spektrale Emission. Mit dieser Ersitz-HEFNER- 
Lampe, die eine Intensität von 1,2 HK besaß, habe ich an einigen palustre- 
Kulturen nochmals den Schwellenwert zu bestimmen versucht (s. Ta- 
belle 5). Danach liegt er zwischen 2,7 und 1,2 bei etwa 1,6 spez. MK 
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In so tiefer Intensitätslage wird das hier gerade noch reagierende Material 
freilich nicht mehr streng ausgerichtet, da hierzu nach Tabelle 3 vielmals 
höhere Intensitäten erforderlich sind. 


Tabelle 5. Equisetum palustre. Verhalten im Dauerlicht niederer Intensität. 
(T = + 18°C.) 

















MK Anzahl 
(spezifisch) der Sporen + x 0 +i— 
10,8 229 173 54 2 3,2 
48 280 195 82 3 24 
2,7 266 181 77 6 2,3 
12 252 142 119 1 12 








Aus den beiden letzten Werten ergibt sich durch Interpolation für den Induktions- 
wert 1,5 die Beleuchtungsstärke 1,6 sp. MK. 


Die Lichtempfindlichkeit der Æquisetum-Spore erreicht mithin 
bemerkenswerter Weise die des Cystosira-Eies. Allerdings besteht, wenn 
vielleicht auch nur scheinbar, insofern ein gewisser Unterschied, als eine 
Belichtung mit 2,3 vis. MK bei Cystosira barbata sogar 100%ig richtet. 
Denn es keimten bei 2,3 MK von 68 Eiern (MoseBAcH 1938, S. 218, 
Tabelle 2) 26 unter 0°, 23 unter 15°, 6 unter 30°, 5 unter 45°, 2 unter 60°, 
1 unter 75° und in den anderen Winkelgruppen überhaupt keine. Es 
ergab sich also der ungemein hohe Induktionswert von 68:0 und eine über- 
raschend gute Ausrichtung. Diese ist aber sicherlich im wesentlichen 
auf qualitative Unterschiede im Reizmittel zurückzuführen, da das in 
jenen Cystosira-Versuchen verwendete Licht einer Niedervoltlampe einen 
viel größeren Anteil kurzwelliger Strahlung enthält als die Herner- 
Kerze und wegen der hohen Blauempfindlichkeit des Cystosira-Eies 
bei gleicher visueller Helligkeit wirksamer gewesen sein muß, als das der 
Herner-Kerze. Der Induktionswert wäre daher ohne Zweifel bei Ver- 
wendung einer Normalkerze kleiner ausgefallen und dem der Equisetum- 
Spore näher gekommen. Wie berechtigt diese Annahme ist, geht daraus 
hervor, daß 1,3 vis. MK bei Cystosira barbata im Licht jener Niedervolt- 
lampe schon keinen richtenden Einfluß mehr ausübten! Von 386 dauernd 
1,3 MK ausgesetzten Eiern entfielen auf die +-Gruppe 188, auf die 
— Gruppe 180 und auf die 0-Gruppe 18 Eier (nach der gleichen Tabelle 2); 
der Induktionswert betrug also bei 1,3 vis. MK nur noch 1,05. Wenn 
diese wenigen, noch keineswegs systematischen Untersuchungen die 
Lichtempfindlichkeit auch nur in erster Annäherung erfassen, so viel 
steht doch schon fest, daß das Fucaceen-Ei und die Equisetum-Spore hin- 
sichtlich ihrer Polarisierung durch das Licht sicherlich annähernd gleich 
empfindlich sind. 


3. Das lichtempfindliche Stadium. 


Da sich die Equisetum-Spore im Dunkeln nur langsam und schlecht 
entwickelt, ist in allen Fällen, in denen die Wirkung einer zeitlich 
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begrenzten Beleuchtung untersucht werden soll, dafür zu sorgen, daß 
die Keimung in einem die Teilungsrichtung nicht beeinflussenden Licht 
vor sich gehen kann. Wie in Abschnitt IV noch gezeigt werden wird, 
polarisiert Rotlicht in keiner Weise, gewährleistet jedoch eine rasche 
Keimung. Ich habe die Küvetten daher in allen solchen Fällen stets 
sofort nach der Sporenaussaat in dieses Licht gestellt (35 em von 390 HK 
entfernt, dazwischen ein RG 1-Glas, 2 mm dick, und als Wärmefilter eine 
5em dicke Wasserschicht in Zeıss-Küvette). Dieses wohldefinierte 
hellrote ,,Treiblicht wurde stets senkrecht durch. die Bodenplatte der 
Küvette hindurch gegeben, somit also auch + senkrecht zur Richtung 
des geprüften Induktionslichtes. Auch nach der Reizung kamen die 
Kulturen wieder in das gleiche wirkungslose Rotlicht, in dem sie bis zur 
Ablesung der Reaktion verblieben. 

Zu welchem Zeitpunkt die Polaritätsachse der Equisetum-Spore fest- 
gelegt wird, ist unbekannt. Zur Ermittlung des empfindlichen Ent- 
wicklungsstadiums setzte ich einige Kulturen in einer ersten Versuchsreihe 
zu verschiedenen Zeitpunkten jeweils zwei Stunden einseitig 200 MK aus. 
Eine dieser Küvetten wurde sofort nach der Sporenaussaat beleuchtet, 
die anderen hingegen kamen zunächst in Rotlicht und erhielten alsdann 
2, 4, 6 usw. Stunden nach der Aussaat jeweils 200 MK x 2 Stunden. 
Die Reizung erfolgte also nach 0-, 2-, 4-, 6- usw. stündigem Aufenthalt 
im Rotlicht. Das Ergebnis enthält Tabelle 6. Sie zeigt, daß die Polarität 
der Equisetum-Spore schon bald nach der Aussaat induziert wird. Denn 
eine während der ersten beiden Stunden erfolgte Beleuchtung mit 200 MK 
bewirkt, daß der Wurzelpol 3,3mal so oft auf der Schattenseite angelegt 
wird als auf der Lichtseite. Doch liegt das Maximum der Empfindlichkeit 
später, denn eine Beleuchtung während der 3. und 4. Stunde führt zur 
stärksten Induktion dieser Reihe: +/— = 17,4! Nach der 4. Stunde aber 
sinkt die Empfindlichkeit schon wieder, und 6 Stunden nach der Aussaat 
ist sie bei den gewählten Keimungsbedingungen bereits völlig erloschen. 


Tabelle 6. Equisetum palustre (Versuch 27). Wirkung von 200 MK x 2 Stunden 
zu verschiedenen Zeitpunkten. 


T = + 24,5°C. Sporenaussaat kurz vor 10 Uhr. 























Beginn der Anzahl der = +/Z : 
Beleuchtung Sporen + 0 = : fs 
10 Uhr 222 166 50 6 3,3 
M. 1277 1200 68 9 17,4 
14 „ 529 439 85 5 5,2 
16 „ 548 331 202 15 1,1 
18 „ 516 267 237 12 1,1 
| 542 331 200 11 1,6 


Um die Lage des Maximums noch mehr einzuengen, habe ich noch 
einen Versuch mit nur einstündigen Intervallen angestellt. Die Sporen 
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erhielten jetzt nur 200 MK x 1 Stunde (Tabelle 7). Nach Tabelle 7 fällt 
der größte Induktionswert, der Wert 8,4, in die 4. Stunde. Die Spore des 
Equisetum palustre hat demnach Weißlicht gegenüber in der 4. Stunde nach 
ihrer Aussaat ihre größte Empfindlichkeit, falls die Keimung bei + 24,5° C 
und in Rotlicht der angegebenen Intensität und spektralen Zusammensetzung 
vor sich geht. 


Tabelle 7. Equisetum palustre (Versuch 33). Wirkung von 200 MK x 1 Stunde 
zu verschiedenen Zeitpunkten. 























T = + 24,5°C. 
Beleuchtet in +/— 
or.» == en. + > 0 (Induktions- 
nr ; wert) 
i. 224 143 117 7 1,2 
2. 203 138 61 4 2,3 
3. 123 96 26 1 3,7 
4. 235 210 25 — 8,4 
5. 144 124 18 2 6,9 


Dies ist zunächst insofern sehr bemerkenswert, als zu diesem Zeitpunkt, 
der 4. Stunde, noch keinerlei Anzeichen für eine beginnende Kernteilung 
vorhanden sind. Wie mir eine in einem Parallelversuch zur gleichen Zeit 
durchgeführte stündliche Kontrolle zeigte, ist die Quellung einer im aus- 
getrockneten Zustand gesäten Spore 4 Stunden danach unter jenen 
Entwicklungsbedingungen gerade soweit gediehen, daß die Chloroplasten, 
die bei der trockenen Spore stets eng um den zentralen Kern versammelt 
sind, eben erst die Peripherie des Sporenraumes erreicht haben. Die 
Empfindlichkeit erreicht ihren Gipfel also zu einem Zeitpunkt, in dem von 
einer morphologischen Polarität noch nichts zu sehen ist. Es liegen hier 
zwischen der Equisetum-Spore und dem Cystosira-Ei wieder einmal ver- 
blüffend ähnliche Verhältnisse vor. Denn auch die Polaritätsachse des 
Cystosira-Eies wird nach WINKLER (1900, S. 302) schon festgelegt, lange 
bevor die Kernteilung begonnen hat; „jedenfalls ist 4 Stunden nach der 
Befruchtung noch nichts davon zu sehen“. Zu diesem Zeitpunkt ist aber 
auch die Lichtempfindlichkeit des Eies schon wieder am Erlöschen; 
wenigstens ist das Ei der Cystosira barbata nach Knapp bei + 18°C nur 
während der ersten 4 Stunden nach der Befruchtung lichtempfindlich. 
Tabelle 7 vermittelt noch eine weitere und experimentell sehr willkommene 
Kenntnis. Sie zeigt, daß die Equisetum-Spore in der ersten Stunde nach 
ihrer Aussaat zumindest mäßigem Licht gegenüber unempfindlich ist 
(+/— = 1,2). Es lassen sich also alle Versuche über die Lichtempfind- 
lichkeit der Equisetum-Spore erfreulicherweise bei weißem Licht ansetzen. 
Trotzdem habe ich stets dafür gesorgt, daß die immer in diffusem Tages- 
licht angesetzten Kulturen schon 5 bis spätestens 10 Min. nach der 
Sporenaussaat im Dunkeln oder in neutralem Rotlicht waren. 
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4. Die geringste polarisierende Lichimenge. 

‚In der nun folgenden Versuchsreihe, die ermitteln soll, welche geringste 

gerade noch wirksam ist, wurden die Sporen im Stadium 

ihrer höchsten Empfindlichkeit gereizt, in der 4. Stunde also. Vor der 

Reizung sowie danach standen sie wieder wie in den vorhergehenden 

Versuchen im wohldefinierten Rotlicht. Sie wurden diesmal verschieden 
lang 200 MK ausgesetzt (Tabelle 8). 


Tabelle 8. Equisetum palustre. Wirkung einer verschieden langen Belich- 
tung mit 200MK während der (bzw. bei Versuch 27 und 27/2 um die) 
4. Stunde nach der Aussaat. 























Versuch | der Belichtung der + 0 Indrkt 
in Min. Sporen ze — 1 
27 Dauer- 233 233 — _— 00 
beleuchtung 

27/2 120 1277 1200 68 9 17,4 
60 235 210 25 —_ 8,4 

31 30 188 143 43 4 3,3 
31 20 138 100 35 3 2,9 
31 10 277 169 102 6 1,6 
31 5 580 303 265 14 1,1 
31 2 119 68 50 1 1,3 





Nach Tabelle 8 findet sich der Wurzelpol 1,6mal so oft auf der Schatten- 
seite wie auf der Lichtseite, wenn mit 200 MK x 10 Min. belichtet wird. 
Demnach sind 200 MK x 10 Min. im empfindlichsten Stadium gerade 
noch wirksam. Eine strenge Ausrichtung tritt hierbei freilich nicht 
mehr ein. Der Einfluß dieser geringen Reizmenge wäre sicherlich noch 
besser zum Ausdruck gekommen, also ein wesentlich höherer Induktions- 
wert beobachtet worden, wenn in jenen Versuchen alle Sporen zur 
gleichen Zeit im höchstempfindlichen Stadium gewesen wären. Ein so 
heterogenes Material wie das leider nicht besser zur Verfügung stehende 
Freilandmaterial enthält aber sicherlich sowohl Frühkeimer, die bereits 
längere Zeit vor der Reizung ihre höchste Empfindlichkeit erreichen, 
als auch und vor allem Spätkeimer, die erst lange danach höchstempfind- 
lich werden und zum Teil vielleicht gar überhaupt erst lange nach der 
4. Stunde beginnen, auf richtende Reize anzusprechen. Solche Außen- 
seiter belasten daher das Versuchsergebnis, da sie zwangsläufig un- 
gerichtet oder nach höchstens schwacher Induktion keimen und 
dadurch den Induktionswert erniedrigen. Wenn aber, wie nach so 
kurzfristiger Reizung, mit zahlreichen ausfallenden Sporen gerechnet 
werden muß, kann die Wirkung eines Reizes nicht voll zur Geltung 
kommen. Das muß aber in Kauf genommen werden, da sich eine 
andere als die hier angewendete statistische Methode leider nicht durch- 
führen läßt. 
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5. Mehrseitige Beleuchtung. 

Wie verhält sich die Spore bei antagonistisch gleicher Beleuchtung, 
keimt sie ungerichtet wie im Dunkeln oder steht auch hierbei die Polari- 
tätsachse in Beziehung zur Reizrichtung ? Weiter erhebt sich die Frage, 
ob nun etwa mehr als eine Rhizoidzelle entstehen! Denn die Spore 
scheidet sich bei solcher Beleuchtung ja nicht mehr wie bei einseitiger 
in eine beleuchtete und eine beschattete Hälfte, die Verteilung von 
Licht und Schatten ist vielmehr verwickelter. Es ist daher aufschluß- 
reich zu erfahren, wie die Keimung unter diesen besonderen Bedingungen 
verläuft. Dies um so mehr, als schon Fucaceen-Eier gefunden worden 
sind, die unter Durchbrechung des normalen Entwicklungsganges sich 
bei sogar nur einseitiger Beleuchtung in zwei gleichgroße Halbkugeln 
geteilt hatten, deren jede einen Rhizoidschlauch trug (Küster, 1906, 
8.325, Abb. 1b). Statt eine ruhende Spore von zwei entgegengesetzten 
Seiten her gleichzeitig mit zwei Lampen zu belichten, kann man auch 
die auf dem Klinostaten rotierende Spore mit einer Lampe nacheinander 
von allen Seiten der Rotationsebene bestrahlen. Da die Lichtquelle 
hier, bei ruhend gedachter Spore, scheinbar um diese herumwandert, 
werden immer je zwei gegenüberliegende Punkte des durch die Rotation 
gegebenen Sporenäquators, wenn auch zu verschiedenem Zeitpunkt, 
so doch gleichstark beleuchtet; genau das gleiche gilt für andere ,,Breiten- 
grade“. 

Im Prinzip auf gleiche Weise verfuhr Knıerp mit seinen Fucus-Eiern. 
Einmal beleuchtete er die Kultur von zwei gegenüberliegenden Seiten, 
zum anderen Mal drehte er die dem Tageslicht ausgesetzten Kultur- 
schalen alle Viertelstunden um 180°. Bei beiden Versuchsanordnungen 
keimten die Rhizoide senkrecht zur Einfallsrichtung des Lichtes; in den 
von Zeit zu Zeit gedrehten Kulturen fanden sich außerdem noch Eier 
mit zwei in entgegengesetzten Richtungen keimenden Rhizoiden (KNIEr, 
1907, S. 695). 

Zunächst seien die Rotationsversuche besprochen. 


A. Klinostaten-Versuche. 

a) Technik. Eine einwandfreie Beleuchtung beim Versuch auf dem 
Klinostaten setzt voraus, daß außer den üblichen Bedingungen 3 Forde- 
rungen in vorbildlicher Weise erfüllt sind: 1. Die rotierende Spore muß 
genau in der Drehachse liegen. 2. Keine andere Spore darf sie bei der 
Beleuchtung beschatten. 3. Das die Spore umgebende Medium muß in 
jeder zur Rotationsachse senkrechten Richtung von gleicher Beschaffen- 
heit und Ausdehnung sein. 

Diese 3 Bedingungen lassen sich überraschend einfach verwirklichen, 
wenn man die Spore auf folgende Weise in Agar einbettet. 

Man füllt einen kleinen Glaszylinder mit einem 1,5%igen Agar. Da ich gerade 
einige Glasröhrchen von 19 mm @ und 35 mm Höhe zur Hand hatte, erhielten die 











Agarzylinder diese Dimensionen. Das Ganze bringt man alsdann auf eine Drehbank, 
auf der man den vom Glasröhrchen gut festgehaltenen Agarzylinder mit Hilfe einer 
zentral durchbohrt. Der so entstandene Kanal, der am besten eine 

Weite von etwa 1 mm hat, wird alsdann wieder mit einem gerade erstarrenden Agar 
gefüllt, das frisch aufgeschwemmte Sporen enthält. Die soeben ausgesäte Spore 
verträgt eine vorübergehende Erwärmung auf 35—37° C, wie sie das Aufschwemmen 
Lee hae net gtaderadsinng: offenbar ohne jede Beeinträchtigung 
Bei gelungener Füllung hält schließlich die an beiden 

Mandungen mit Korkscheiben verschlossene Glastube einen luftblasenfrei einge- 
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Abb. 5. V h dnung bei einseitiger Beleuchtung rotierender Sporen. Punktiert: 
die axial in einen Agarzylinder eingeschmolzenen Sporen. 





geschlossenen Agarzylinder, der genau in seiner Achse und, weit auseinandergezogen, 
zahlreiche isoliert liegende Sporen trägt. 
Ein solches Röhrchen wird nun auf die Scheibe eines Klinostaten gesetzt. Zur 
besseren Justierung habe ich es in einen flachen, der Scheibe zentrisch aufgesetzten 
ing eingeschoben (Abb. 5). Scheibe und Haltering waren, wie die Dunkelkammer- 
wände, geschwärzt, so daß störende Reflexionen nicht eintreten konnten. Zur 
Beleuchtung wurde, 50 cm von der Rotationsachse entfernt, eine 250 Watt-Projek- 
tionslampe montiert (Abb. 5). Die Beleuchtungsstärke betrug am Ort der vertikalen 
Klinostatenachse, frei im Raum gemessen, rund 2050 MK. Die Sporen freilich traf 
ein schwächeres Licht, da dieses ja noch den halben Durchmesser des Agarzylinders, 
also 9 mm Agar, zu passieren hatte, die rund 50% dee wirksamen Lichtes verschluck- 
ten. Eine Umdrehung dauerte 92 Sek. Stets wurde bis zum Ablesen der Reaktion 
durchbelichtet und rotiert. 


b) Die Beleuchtungsverhältnisse der rotierenden Spore. Zuvor einige 
Worte über die Gestalt des Lichtbüschels, das eine in der optischen 
Achse liegende, rotierende Spore trifft (Abb.6). Der Winkel, unter 
dem die äußersten Strahlen des in Abb. 6 von rechts in die Spore 
einfallenden Büschels die Rotationsachse treffen, ist beiderseits etwas 
größer als 90°, da die verwendete Lichtquelle ja nicht streng punkt- 
förmig ist, sondern eine leuchtende Fläche von 19x19 mm hat. 
Es handelt sich aber nur um den kleinen Betrag von rund 1°, wie sich 
aus der angegebenen Ausdehnung der Lichtquelle und ihrer Entfernung 
von: der Spore leicht errechnen läßt. 
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Die bei dieser Beleuchtung einer rotierenden Spore auftretenden 
Helligkeitsverhältnisse weichen gänzlich ab von denen, wie sie bei einer 
ruhenden Spore gegeben sind!. Denn die ruhende, einseitig beleuchtete 
Spore hat eine verhältnismäßig helle und eine ver- 
hältnismäßig dunkle Hemisphäre, die in Abb. 71 £ 
durch die Symbole Ha und Hb hervorgehoben 4 
seien. Die rotierende Spore hingegen besitzt zwei 
Hemisphären He (Abb. 7 II), in denen völlig gleiche — 
Lichtverhätlnisse herrschen! Der Äquator erhält 
das meiste Licht. Von hier aus nimmt die Be- 





leuchtungsstärke in zonalen Stufen kontinuier- 0 
lich ab. Die beiden Pole sind die dunkelsten 
Stellen. 


Bei Sporen, die nicht genau in der optischen 
Achse liegen, verschieben sich die Verhältnisse 
etwas, aber nur wenig. Bei oberhalb der optischen A>. 6. Skizze zur Er- 
Achse liegenden Sporen ist der dunkle Pol .der verhältnlese bel von rechte 
oberen Hemisphäre schwächer beleuchtet als der  {jprallendem Licht; Rota- 
der unteren. Außerdem rückt hierbei die Zone zur optischen Achse (0). 
stärkster Beleuchtung aus dem Äquator heraus- 
und verschiebt sich etwas nach unten, so daß der unteren Hemi- 
sphäre ein im ganzen etwas größerer Lichtgenuß zuteil wird als der 
oberen, und bei unterhalb der optischen Achse liegenden Sporen ver- 


schieben sich die Verhältnisse gerade umgekehrt. 








2 

Abb. 7. Sch er B htungsverhbältnisse an der Oberfläche der Sporen. I. Ruhende 

Spore, einseitig Ac II. Rotierende Spore, einseitig beleuchtet. III. Ruhende Spore, 
antagonistisch beleuchtet. (Erklärung im Text). 








c) Versuche. x) STAHLs Rotationsversuch. Zunächst habe ich nach- 
geprüft, ob durch Rotation der Spore die Entwicklung beeinträchtigt wird. 


1 (Die folgenden Ausführungen gelten natürlich nur für die Oberfläche der Sporen 
und die der Wand anliegende Plasmaschicht, auf die es, wie wir später sehen 
werden, allein anzukommen scheint. Die Lichtverteilung im Inneren der Spore läßt 
sich zur Zeit nicht genau übersehen. Doch ist anzunehmen, daß durch den dichten 
Inhalt der größte Teil der Strahlung schon bald absorbiert wird und nur wenig auf 
die der Lichtquelle abgewandte Seite gelangt. — BUDER). 
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STAHL glaubte nämlich, aus Versuchen an rotierenden Equisetum-Sporen 
folgern zu dürfen, daß „die Sporen bei fortwährend sich veränderndem 
Lichteinfall in ihrer Teilung beeinträchtigt oder gar verhindert werden‘ 
(1885, S. 340). Um gleichzeitig die jeweilige normale Entwicklung der 
Sporen festzustellen, habe ich über dem rotierenden Agarzylinder noch 
einen zweiten, jedoch feststehenden Kontrollzylinder montiert, dessen 
Sporen also ruhten und daher (bei sonst identischen Bedingungen) nur 
in einer Richtung beleuchtet wurden. Der Versuch nahm folgenden 
Ausgang: 21 Stunden nach der Sporenaussaat zeigte sich an den bei 
25°C gehaltenen Kulturen, daß die Rhizoidzellen bei allen ruhenden 
Sporen (Kontrollzylinder) in fast strenger Ausrichtung an der licht- 
abgewandten Seite entstanden waren. Aber auch die rotierten Sporen 
waren zu jenem Zeitpunkt gleich weit gekeimt! Auch sie hatten schon 
einen Rhizoidschlauch — und einen keineswegs kürzeren! — entwickelt. 

SraxLs Folgerung, die Kernteilung sei bei dauernd wechselnder Be- 
leuchtung verzögert oder unterbleibe sogar ganz, ist also unberechtigt. Es 
sei denn, sehr hohe Intensitäten, die vielleicht schon ohnehin die Kei- 
mung verhindern, würden sich derart auswirken. Das habe ich jedoch 
nicht weiter untersucht. Denn eine grundsätzliche Differenzierungs- 
störung durch die bei der Rotation auftretende wechselnde Beleuchtung 
liegt offenbar nicht vor, und der Schwerpunkt des Sraxrschen Ge- 
dankens liegt doch wohl in der Frage, wie eine im strengsten Sinne, 
d.h. räumlich allseits gleiche Beleuchtung die Entwicklung beeinflussen 
mag. Bei den Klinostatenversuchen ist ja, wie wir sahen, die Beleuch- 
tung zwar allseits symmetrisch zur Rotationsachse, nicht aber allseits 
gleich; denn sie nimmt ja vom Äquator zu den Polen hin kontinuierlich 
ab! Eine wirklich gleiche Beleuchtung aller Punkte der Sporenober- 
fläche ist aber experimentell nur schwer einwandfrei zu verwirklichen. 
Und die Frage, wie sich dabei die Sporen verhalten werden, muß vor- 
läufig offen bleiben. 

Weshalb in STAHLS sogar 5tägigem Versuch ,die meisten der auf 
dem Rotationsapparat gewesenen Sporen noch ungeteilt‘‘ waren, läßt 
sich heute freilich nicht mehr mit Sicherheit beurteilen. Doch spricht 
manches dafür, daß SraxL sich bei der mikroskopischen Untersuchung 
getäuscht hat. Sagt er doch, sie sahen aus ,,wie Sporen, die erst seit 
wenigen Stunden im Wasser liegen; eine Anzahl anderer war geteilt — 
und meist in abnormer Weise — in zwei gleich große, gleichgrüne Zellen 
von halbkugeliger Gestalt‘ (STAHL, 1885, S. 340). Aus dieser Beschrei- 
bung geht ziemlich eindeutig hervor, daß die rotierten Sporen ihren 
Sproßpol dem Objektiv zukehrten und das Rhizoid, verdeckt durch die 
beiden „gleich großen, gleich grünen‘ (!) Zellen, also offeribar verdeckt 
durch die beiden ersten Prothalliumzellen, nach unten ausgetrieben war. 
Diese Annahme wird fast zur Gewißheit, wenn man STAHLS Versuchs- 
anordnung berücksichtigt. STAHL hat die Sporen auf feuchtem Seiden- 
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papier, in anderen Versuchen auch auf Wasser, 
ausgesät, und die Kultur am Fenster bei diffusem 
Tageslicht um die Vertikale rotiert, also bei schräg 
vom oben (!) einfallendem Licht. Bei einer solchen 
Beleuchtung aber muß das Rhizoid zwangsläufig 
in Richtung der vertikalen Rotationsachse nach 
unten (!) austreiben, da-hier von einer Reizung in 
genau horizontaler Richtung ja nicht die Rede 
sein kann. Wenn aber die Spore ihren Sproßpol 
nach oben kehrt, kann die Keimung leicht über- 
sehen werden (vgl. S. 349). 

B) Die Polaritätsachsen im Klinostatenversuch. 
Der Wurzelpol wird auch im Klinostatenversuch 
vom Licht bestimmt. Insgesamt keimten in diesem 
Versuch von 137 Sporen 133 bei überaus geringer 
Streuung + genau in vertikaler Richtung; nur 
4 Sporen keimten in der Waagerechten (Abb. 8). 
Die geringe Streuung der Vertikalkeimer ist um 
so bemerkenswerter, als sich nur die wenigen Spo- 
ren genau in der Rotationsachse des Zylinders 
befanden, die entlang der vertikalen, in Abb. 8 
punktierten Linie lagen. Alleanderen Sporen waren 
bis zu 1/, mm von dieser entfernt. Offenbar spielen 
aber die bei einer etwas exzentrischen Lage ge- 
gebenen geringfügigen Beleuchtungsunterschiede 
antagonistischer Seiten praktisch keine Rolle; 
sonst wäre die Streuung nicht derart gering. 

Es wird also — wie beim Fucus-Ei — in der 
Regel einer der beiden dunklen Pole zum Wurzelpol. 
Offenbar bleibt es ganz dem Zufall überlassen, 
zu welchem der beiden möglichen Pole sich der 
Kern bewegt. Denn ober- wie unterhalb der 
optischen Achse keimten die Sporen nach oben 
und unten. Daß oberhalb der optischen Achse be- 
vorzugt der obere dunkle Pol zum Wurzelpol 
wurde und daß dies unterhalb gerade umgekehrt 
war, das bedarf nach dem eingangs (S. 359) über 
die Beleuchtungsverhältnisse Gesagten keiner Er- 
klärung. Es zeigt nur nochmals, daß die Rhizoid- 
zellen in SrautLs Rotationsversuch bei sogar 
schräg von oben einfallendem Licht gar nicht 
anders als erdwärts erscheinen konnten. 
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Abb. 8. Keimung bei ant- 
agonistischer Beleuchtung 
im Rotationsversuch. Auf- 
riß des mit Sporenagar ge- 
füllten Kanals des Agar- 


zylinders 
überhöht). 


(Breite stark 
Die rotierten 


gekeimten Sporen sind 
ungefähr ihrer Lage ent- 
sprechend, unter genauer 
Beachtung ihrer Polari- 
tätsachsen durch Symbole 


eingetragen. 


Da eine einseitige Beleuchtung somit auch die rotierende Spore 
polarisiert, so heißt das, daß eine Induktion nicht nur dann zustande 














362 Georg Mosebach t: 





kommt, wenn einer verhältnismäßig stark gereizten Hemisphäre eine 
weniger oder vielleicht gar nicht gereizte Hemisphäre gegenübersteht ; 
dag, Licht kann vielmehr die Teilungsrichtung unter bestimmten Ver- 
hältnissen (Rotationsversuch) auch dann bestimmen, wenn allen beiden 
Hemisphären der gleiche Lichtgenuß zuteil wird. Es ist nur erforderlich, 
daß auch in der einzelnen Hemisphäre ein ausreichendes Helligkeitsgefälle 
vorhanden ist. Dies verdient um so mehr hervorgehoben zu werden, als 
ein solches Gefälle selbst dann noch zu einer wirksamen Induktion 
führen kann, wenn es einem in der anderen Hemisphäre bestehenden 
gleichartigen Helligkeitsgefälle genau entgegenläuft, wie das bei der 
gewählten Reizung auf dem Klinostaten der Fall ist. (Abb. 7 Ila). 
Wenn aber die dabei in der Spore auftretenden physiologischen Gefälle 
erhalten bleiben, so beweist das, daß zumindest Sporenpartien von 
Hemisphärengröße bei der Determinierung der Polaritätsachse ganz 
unabhängig voneinander arbeiten können. Dieses bemerkenswerte Er- 
gebnis wird noch durch die Tatsache unterstrichen, daß die Rhizoidzelle 
im Rotationsversuch (Abb. 8) häufig — und wie es zunächst den An- 
schein haben könnte, völlig regelwidrig — an dem helleren der beiden 
dunklen Pole erschien. So keimten von den 77 oberhalb der optischen 
Achse gelegenen Sporen 16 Sporen abweichend nach unten. Und ent- 
sprechend verhielten sich 17 von den 56 unterhalb der optischen Achse 
gelegenen Sporen. Das Verhalten dieser scheinbar regelwidrig reagie- 
renden Sporen beweist eindringlich, daß die auf dem Klinostaten in der 
einen Sporenhälfte induzierten Vorgänge nicht durch die in der anderen 
Hälfte ablaufenden und gegensinnigen Vorgänge aufgehoben werden; ja, es 
steht sogar fest, daß sie sich häufig noch nicht einmal durch eine offen- 
sichtlich stärkere Reizung der anderen Hälfte in ihrer Wirksamkeit 
beeinträchtigen lassen. Die in der einen — aus irgendeinem Grunde zu- 
fällig maßgeblichen — Sporenhälfte herrschende Lichtverteilung kann 
schon allein die Orientierung des sich verlagernden Kernes bestimmen. 
Hieraus ergeben sich auch für die Klärung des normalen Induktions- 
falles wichtige Anhaltspunkte. Die einseitig beleuchtete Spore besitzt 
gleichsam eine ,,hellere“ und eine ,,dunklere“ Hemisphäre. Der steuernde 
Einfluß könnte daher einfach darin bestehen, daß die verschieden hellen 
Hemisphären infolge ihrer unterschiedlichen Reizung den Wurzelpol 
festlegen. Ein derart grober Mechanismus von Licht- und Schattenseite 
scheint jedoch nicht vorzuliegen. Es ist vielmehr anzunehmen, daß das 
Licht — wie bei gleicher Reizung der Hemisphären im Rotätionsversuch 
so auch bei unterschiedlicher Reizung der Hemisphären durch den 
normalen, einseitigen Lichteinfall — in jeder Hemisphäre stoffliche 
Partialgefälle erzeugt, die wohl Hand in Hand mit der Lichtverteilung 
die Determinierung bewirken. Ist doch die Lichtverteilung in der Spore 
auch bei einseitiger Beleuchtung viel verwickelter als es die Bezeich- 
nungen ,,Licht-“ und ,,Schattenseite“ zum Ausdruck bringen. 
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y) Polarisierung und Entwicklungsablauf. Im Klinostatenversuch be- 
saßen beide Hemisphären der Spore je einen dunkelsten Pol. Würden 
allein die Lichtverhältnisse über die Anzahl der Rhizoidzellen ent- 
scheiden, so hätten sich an den nunmehr beiden dunkelsten Polen — etwa 
nach einer äqualen Teilung der Spore, wie sie beim Fucaceen-Ei gelegent- 
lich vorkommt — je eine Rhizoidzelle bilden können. Es fanden sich 
aber niemals Sporen mit mehr als einer Rhizoidzelle‘! Dadurch ist er- 
wiesen, daß das Licht in der Tat nicht sehr tief in den Gang dieser Zell- 
differenzierung eingreift: eben nur so weit, als es die Richtung eines weit- 
gehend unabänderlichen Teilungsmechanismus beeinflußt, der die Spore 


be 


Abb. 9. Sporen von Equisetum palustre. Rhizoidzelle mit seitlich austretendem Rhizoid 
(Klinostaten-Versuch 86). 





stets in zwei ungleiche Zellen zerlegt: die groBe Prothallium- und die 
kleine Rhizoidzelle. 


6) Zur Polarisierung der Rhizoidzelle. Bei Fucus wird die Austritt- 
stelle des Rhizoids schon durch die Polarisierung der befruchteten Ei- 
zelle mitbestimmt, wie es ja nicht anders sein kann, wenn das Rhizoid 
noch vor der ersten Kernteilung entsteht (Abb. 9, 1 a). Bei der Equisetum- 
Spore dagegen wird durch Festlegung des Wurzelpols zunächst nur die 
Lage der Zelle bestimmt (,,Rhizoidzelle“), aus der allein später das 
Rhizoid selbst (der ,,Rhizoidschlauch“) austreibt. Unter normalen Be- 
dingungen oder im Dunkeln wächst das Rhizoid in Richtung der Sporen- 
achse aus, so daß der Eindruck erweckt wird, als ob mit der Festlegung 
des Wurzelpols auch der Ort des Rhizoidaustritts bestimmt würde. 
Daß in Wahrheit die Rhizoidzelle selbst — unabhängig von der Polaritäts- 
achse der Spore — durch das Licht polarisiert werden kann, kam im 
Klinostatenversuch eindrucksvoll an solchen Sporen zum Vorschein, die 
ausnahmsweise in Lichtrichtung gekeimt waren. Entweder tritt das 
Rhizoid dann an einer der beiden dunkelsten Stellen der Rhizoidzelle aus 
(Abb. 9), oder aber es entwickeln sich aus derselben Rhizoidzelle sogar 


zwei Rhizoidschläuche, die dann entgegengesetzt an den beiden gleich- 


1 Wohl gemerkt Rhizoidzelle, nicht Rhizoidschlauch ! 
Planta Bd. 33. 24 
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dunklen Stellen der Rhizoidzelle erscheinen (Abb. 10). Beides habe ich 
unter mehr als 50000 gemusterten Sporen nur in den Klinostaten- 
versuchen gefunden. Das führt zu der Frage, warum dann zwei Rhizoid- 
schläuche auftreten, wenn — wie bei der rotierenden Spore — innerhalb 
der Rhizoidzelle die dunklen Bezirke in zwei getrennte gleich dunkle 
Pole aufgeteilt sind, niemals aber, wenn — wie bei ruhender, einseitig 
beleuchteter Spore — die dunkleren Bezirke der Rhizoidzelle eine einzige 
geschlossene Zone bilden, also an Stelle zweier gleich dunkler Bezirke 


+ 


Abb. 10. Sporen von u = palustre. Rhizoidzelle mit zwei Rhizoiden 
Klinostaten-Versuch 86). 
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deren „unendlich viele‘. Diese und weitere Fragen, die sich hieran 
knüpfen, habe ich jedoch noch nicht verfolgen können. 

Wenn vom Beginn der Sporenaussaat an rotiert wird, keimen so gut 
wie alle Sporen senkrecht zur Lichtrichtung; es sind also nur ausnahms- 
weise Sporen vorhanden, die ihre Rhizoidzelle der Lichtquelle zukehren. 
Wenn man jedoch das frisch angesetzte Kulturréhrchen zunächst 4 bis 
6 Stunden ohne Rotation einseitig horizontal beleuchtet und alsdann 
rotiert, so sind die Sporen schon größtenteils im Sinne der ersten Be- 
leuchtung polarisiert, die Zellwand wird ‚parallel‘ zur Rotationsachse 
angelegt und man bekommt genügend Material, um diese Erscheinung 
studieren zu können. 


B. Antagonistische Beleuchtung ruhender Sporen. 
(Die Unterschiedsempfindlichkeit der Spore.) 

Die Lichtverteilung in einer ruhenden, antagonistisch beleuchteten 
Spore ist wesentlich anders als beim Klinostatenversuch. Zwar zeigen 
die Hemisphären (Hd, Abb.7, III) untereinander wieder identische 
Lichtverteilung; doch finden sich jetzt nicht mehr zwei gleich dunkle 
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Pole und ein hellster Gürtel, sondern umgekehrt zwei gleich helle Pole, 
dazwischen ein dunkler Gürtel. Der Rhizoidpol wird nunmehr, wie das 
nach dem Ausgang des Rotationsversuchs gar nicht anders zu erwarten 
war, an einer beliebigen Stelle dieser dunklen Zone angelegt. Da dies 
aber nur bei beiderseits gleicher Beleuchtungsstärke der Fall ist, ergibt 
sich die Möglichkeit zu untersuchen, bei welchen Helligkeitsdifferenzen 
eine antagonistische Beleuchtung im Enderfolg wie einseitige wirkt, 
wie groß also die ,,Unterschiedsempfindlichkeit“ der Spore ist. 

Um über die Unterschiedsempfindlichkeit einen ersten Anhaltspunkt 
zu bekommen, habe ich keimende Equisetum-Sporen zwischen zwei gleich- 
artige Lichtquellen derart aufgestellt, daß zwei verschiedene Beleuch- 
tungsstärken antagonistisch einwirkten (Dauerbelichtung). Zur Ver- 
suchsanordnung sei nur soviel gesagt, daß die im Versuch hochkant 
gestellte Küvette, die hier völlig mit klarem Agar gefüllt war, in der 
Mitte ein vertikales, in Agar sauber eingeschlossenes ebenes Sporenfeld 
enthielt. Die Helligkeit der fast völlig farbgleichen Lampen (250 Watt- 
Proj.) wurde wieder visuell mit dem Lummer-BropHunschen Photo- 
meterkopf bestimmt, dabei aber ein Blauglas (Schorr B@12) vor das 
Auge gehalten, damit gerade die allein polarisierende Strahlung möglichst 
genau photometriert wurde. Da das Licht in diesen Versuchen volle 
2cm Agar zu durchlaufen hatte, ehe es auf die Spore traf, mußte der 
Absorptionsverlust bei der Berechnung der Beleuchtungsstärken berück- 
sichtigt werden. Dies ist in den in Tabelle 9 zusammengestellten Ver- 
suchen mit Annäherung geschehen. In ihr bedeutet R.P. den Rhizoidpol. 


Tabelle 9. Equisetum arvense. Verhalten beiantagonistischer Beleuchtung. 











Ver- | Yon Von + - 5% +/- 
+. links rechts Ir R.P. R.P. 1 Lieht- | (Induktions- 
vis. MK | vis. MK rechts links hass wert) 
92 1573 27 57,3 3201 0 0 co 
93 424 35 12,4 2871 0 0 co 
94 253 43 6 3511 0 0 fore) 
95 136 65 2,1 781 3 0 26 
97 225 142 1,5 16 2 0 8 
96 87 87 1 162 172 20 1 




















1 Bei sehr geringer Streuung. 
2 Die größte Abweichung von der erwarteten 1 Richtung der Vertikalen betrug 


etwa 45°. 


Nach Tabelle 9 keimten bei gleicher Beleuchtung von beiden Seiten 
(Versuch 96) von insgesamt 53 Sporen 20 genau in intermediärer Rich- 
tung und bei 16 bzw. 17 gekeimten Sporen wichen die Polaritätsachsen 
etwas nach rechts bzw. links ab, jedoch höchstens bis zu 45° und dies 
nur vereinzelt. Die Rhizoidpole wurden hier bei sämtlichen Sporen also 
wieder + senkrecht zum einfallenden Licht angelegt. Sowie es zwischen 

24* 
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den beiden Seiten jedoch zu selbst kleinen Unterschieden in der Be- 
leuchtungsstärke kommt, wirkt antagonistische Beleuchtung wie ein- 
seitige, indem allein das stärkere Licht die Polaritätsachse bestimmt. 
So erscheinen die Wurzelpole schon bei 1,5fachem Übergewicht (Ver- 
such 9) bei weitem bei den meisten Sporen in der schwächer beleuchteten 

(Induktionswert = 8), und ein nur 2,lfaches Übergewicht 
(Versuch 95) wirkte bei nur 136 vis. MK schon wie starke einseitige Be- 
strahlung, da nicht nur die Wurzelpole überwiegend auf der schwächer 
beleuchteten Seite angelegt wurden (Induktionswert 26), sondern die 
Streuung zugleich sehr gering war. 

Eine nur 50% stärkere Beleuchtung eliminiert also schon weitgehend 
die Wirkung von antagonistisch angreifendem Gegenlicht, so daß fest- 
steht, daß die Equisetum-Spore auch auf noch kleinere Unterschiede 
anspricht. Zu ermitteln, wo die Grenze der Unterschiedsempfindlichkeit 
liegt, muß einer eingehenden Untersuchung vorbehalten bleiben. Für 
das Fucus-Ei ergab sich nach den Versuchen Kxıers, der in gleicher 
Weise — aber mit zwei Auer-Glühstrümpfen — antagonistisch be- 
leuchtete, eine wesentlich geringere Unterschiedsempfindlichkeit als für 
die Equisetum-Spore. Doch möchte ich annehmen, daß sie durch die 
mangelnde Versuchstechnik (wechselnde Helligkeit der Lichtquellen 
durch Gasdruckschwankungen) vorgetäuscht wurde. KnıEr hat diese 
Möglichkeit selbst in Betracht gezogen (KnıEr, 1907, S. 394). 
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V. Untersuchungen über die spektrale Empfindlichkeit 
der Equisetum-Spore. 

1. Ziel der Untersuchungen. In den bisherigen Abschnitten ist still- 
schweigend vorausgesetzt worden, daß das Licht unmittelbar polarisiert. 
Bevor aber eine solche Induktion als sicher angenommen werden darf, 
ist noch ein wesentlicher Punkt zu prüfen. In Untersuchungen am 
Cystosira-Ei hatte ich gefunden, daß hier allein Strahlen unter 520 mu 
polarisieren. Das Cystosira-Ei besitzt braune Chromatophoren und gelbe 
Pigmente, die gerade blaues Licht stark absorbieren. Es drängt sich 
die Frage auf, ob die Polarisierung irgendwie über die Plastiden geht. 
So vermutet Bünnıne: „Die erste erkennbare Lichtwirkung besteht 
hier in einer Chromatophorenanhäufung auf der Lichtseite, dadurch 
scheint dann sekundär die Orientierung der Kernspindel determiniert 
zu werden‘ (1939, S. 200). Es wäre ja, wenn auch nicht gerade sehr 
wahrscheinlich, so doch nicht ganz ausgeschlossen, daß Unterschiede 
in der Assimilationstätigkeit zwischen verschieden hellen Zellpartien 
jenes stoffliche Gefälle erzeugen, das erst seinerseits über die Verlage- 
rungen im Zellinhalt und über weitere Entwicklungsschritte entscheidet, 
zumal kurzwellige Strahlen bei den Braunalgen nach Montrort (1936, 
S. 770) photosynthetisch ausgiebig genutzt werden. Die Polarisierung 
ginge dann auf eine Chemotaxis und nicht auf unmittelbar photische 
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Reizung des Plasmas oder des Kernes zurück. Wenn aber solche Ver- 
hältnisse wirklich vorlägen, dann wäre für die grüne Equisetum-Spore 
eine vom braunen Cystosira-Ei grundsätzlich abweichende spektrale 
Empfindlichkeit zu erwarten. Es mußte daher aufschlußreich sein zu 
erfahren, welche Wellenlängen sich bei Equisetum an der Induktion der 
Polarität maßgebend beteiligen. Dies festzustellen war um so mehr 
erwünscht, als für das Ei des Fucus serratus angegeben wird (NIEN- 
BURG, 1922), auch rote Strahlen seien gleich wirksam wie kurzwellige. 

700 
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Abb. 11. Durchlässigkeit der benutzten Glasfilter und -kombinationen. Filterbezeichnung 
nach Schott, Jena. Abszisse: Wellenlänge im my; Ordinate: prozentuale Durchlässigkeit 
ohne Berücksichtigung der Reflexionsverluste. 


2. Technische Angaben. Mit den Farbfiltern des Glaswerkes SCHOTT, 
Jena, lassen sich aus dem Spektrum bei geeigneter Wahl der Filter ziem- 
lich scharf begrenzte Bereiche herausschneiden. Ich stellte mir daher 
eine Reihe von Farbgläsern zusammen, mit denen sich die spektrale 
Zusammensetzung des Versuchslichtes vom langwelligen Ende des Spek- 
trums her stufenweise erweitern ließ: ein erstes Filter ließ nur Infrarot 
hindurch, das nächste Infrarot + Rot, das dritte Rot bis Grün usw. 
Um in einem jeden Wellenbereich einen möglichst steilen Abfall an dessen 
kurzwelligem Ende zu bekommen, habe ich teilweise bis zu 8 mm dicke 
Filter benutzt. Wie günstig sich der Verlauf der Durchlässigkeitskurven 
bei großer Schichtdicke gestaltet, geht aus Abb. 11 hervor, die die Durch- 
lässigkeitskurven für die benutzten Filter und Filterkombinationen ent- 
hält: fast durchweg folgt dem senkrechten Abfall am kurzwelligen Ende 
nur noch ein äußerst schmaler Wellenbereich minimaler Durchlässigkeit. 
Die Kurven sind größtenteils nach eigenen Messungen berechnet. 

Um zu vermeiden, daß die Reaktionen wegen zu geringer Helligkeit 
einer sonst wirksamen Wellenlänge ausblieben, wurden sehr helle Lampen 














368 Georg Mosebach t: 





Tabelle 10. Verhalten von Equisetum-Sporen 
Bei den Filterangaben bezeichnet der Index die Filterdicke in Millimetern. 
















































































Ver- = Wellen- 
sack Species | Wärmefilter Licht Filter längen 
my 
32 pal. WK Ultrarot + Spuren | RG7, + BG3, > 730 
39 | pal. (Föhn) von Rot RG7,+BG3, > 730 
12 | am. WK RGI, > 600 
Ultrarot + Rot 
28 | pal. _ + RG1, > 592 
13a | arr. | WK+BG19,| Rot bis Grün 061, > 518 
16a | arv. | WK+BG19, 5 GG1l, > 496 
16b | are. | WK+BG19, | FE von Bm] SCH, > 496 
14a | arr. | WK+BG19, GG11, > 485 
15a | arr. | WK+BG19,| Rot bis Blau GG7, > 476 
15b| arv WK + BG19, GG7, > 476 
ia | ar. |WK+BGi9,| Panes Bie | GG5,+BGI2, | 505-400 
2la | arv. WK se ol UG1, 405—~ 300 
21b | pal. WK thus | ucr, . 1006-300 


benutzt: eine von 200 Watt (390 HK) und eine Projektionslampe 
(250 Watt, 640 HK). Sie befanden sich lichtdicht eingeschlossen in dem 
eingangs (S. 346) erwähnten Lampenkasten, vor dem die Küvetten zur 
Erzielung hoher Beleuchtungsstärken stets so nahe wie möglich auf- 
gestellt wurden. Wiederum wurde, wie bei den Weißlichtversuchen, 
durch die 2mm dicke Bodenplatte der schräg gestellten Küvette hin- 
durch beleuchtet (Anordnung nach Abb.2). Gewöhnliches Glas ist 
ja auch in verhältnismäßig dicker Schicht für Blau bis nahes Infrarot 
so gut wie uneingeschränkt durchlässig. Der Absorption der Wärme- 
strahlen diente eine Zeısssche Kühlküvette (5em Wasser). In den 
meisten Fällen wurde außerdem noch ein ScHoTt-Glas BG 19 vor die 
Kultur gestellt. Eine andere Anordnung wurde nur bei Ultraviolett 
und Infrarot getroffen. Im Ultraviolett-Versuch 21 wurden die Gläser 
der Kühlküvette durch UV-durchlässige Scheiben aus Uviolglas ersetzt. 
Außerdem wurde eine Kulturküvette benutzt, deren Boden aus einem 
nur Y/,, mm dicken Glasplättchen bestand. Und schließlich wurde die 
Schwächung des UV-Lichtes noch dadurch auf ein Mindestmaß herab- 
gesetzt, daß das Licht nur etwa 1/, mm Agar zu passieren hatte, bevor 
es die Sporen traf. In dem Infrarot-Versuch 39 wiederum, in dem gerade 
die langen Wellen die Sporen möglichst ungeschwächt erreichen mußten, 
wurde ohne Wasserküvette gearbeitet. Um dennoch die Temperatur 
niedrig zu halten, habe ich auf andere Weise gekühlt. In Versuch 39 z. B. 
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in farbigem einseitig einwirkendem Licht. 
WK = Wasserküvette (5 ccm Aqua dest.). 












































Entfernung 

Helligkeit zwischen Anzahl _ 

Temp. der Lampe Sporen und der + _ 0 (Induk- 
in HK Lampe Sporen tionswert) 
in cm 

+ 23,5° 390 25 445 244 | 188 | — 1,3 
+ 289 640 15 334 215 | 119 — 1,8 
+ 28° 390 19 231 119 | 106 6 1,1 
+ 24,69 390 50 175 90 74 | 11 1,2 
+ 25,50 390 16 280 134 | 124 22 1,1 
+ 25,59 640 16 115 58 39 18 1,5 
+ 249 640 50 107 56 46 5 1,2 
+25,5° 390 16 100 63 18 19 3,5 
+ 249 390 16 361 349 5 7 70 
+ 23,59 390 50 250 250 | — _ co 
+ 22,5° 640 17 15 15 | — oo 
+ 29,5° 390 18 14 14 — — oo 
+ 29,5° 390 18 385 385 — — oo 


























richtete ich einen Féhn auf die Kiivette, so daB ein Thermometer, dessen 
mit dem gleichen Infrarot voll bestrahlte Hg-Kugel sich im Windschatten 
der Kiivette befand, den ganzen Versuch über weniger als 28° C zeigte. 

3. Versuche. Nach Tabelle 10 sind bei der Equisetum-Spore das Infra- 
rot, das Rot, Orange, Gelb und Grün wirkungslos. Denn der Induktionswert 
war in allen diesen Fällen trotz der gebotenen hohen Intensitäten fast 
gleich 1. Eine antagomistische Wirkung innerhalb der längeren Wellen, die 
eine Reaktion etwa im Gelb oder Grün hätte unterdrücken können, liegt 
dabei nicht vor. War doch das Infrarot auch bei alleiniger Einwirkung 
ohne Einfluß (Versuch 32 und 39), und ebenso eine Bestrahlung mit 
Rot + Infrarot (Versuch 12 und 28). Und sollte etwa Infrarot höchster 
Intensität polarisieren, so wäre das ohne Belang, da das Infrarot in den 
Versuchen, die die Wirkungslosigkeit von Rot + Gelb + Grün ergeben 
haben, durch die Wasserküvette weitgehend abgefangen war. Für die 
Equisetum-Spore, zum ersten Male damit für einen derartigen Differen- 
zierungsvorgang überhaupt, ist also bewiesen, daß das gesamte Wellen- 
band vom äußersten Rot bis zum Grün tatsächlich keine richtende 
Wirkung ausübt. 

Ein Einfluß machte sich erst hinter dem grüngelben Glas GG 11 
bemerkbar (Versuch 16a, Induktionswert 1,5)1. Gleichwohl sind Strahlen 


1 Den Induktionswert 1,8 in Versuch 39, der aus der Reihe fällt, möchte ich 
für ein Zufallsergebnis halten. 
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über 500 mu bei der Equisetum-Spore offenbar wirkungslos. Denn dieses 
8 mm starke GG 11-Filter ließ bei A — 500 my immerhin noch 65% hin- 
durch und hätte bei Wirksamkeit dieser Wellenlänge wohl einen größeren 
Induktionswert zur Folge gehabt. Der geringe Einfluß jenes GG 11- 
Lichtes, der sich zudem nur darin bemerkbar macht, daß die dunkle 
Hemisphäre als Wurzelpol gerade eben etwas bevorzugt wird, scheint 
also allein auf die schwachen Intensitäten zurückzugehen, die noch 
zwischen 500 und 496 mu durchgelassen werden. Dafür spricht auch die 
Wirkung des nur 4mm dicken GG 11-Filters, bei dem das auslaufende 
Ende der Durchlässigkeitskurve bis etwa 485 my reicht. Hier ist (Ver- 
such 14a) der Induktionswert schon auf 3,5 gestiegen. Und bei dem 
nächsten Filter GG 7, 8 mm (Versuch 15a), das Wellen bis allerhöchstens 
476 herab hindurchläßt, d. h. nur wenig weiter reicht als das vorige 1, 
reagierten schon so gut wie alle Sporen. Die Reaktion auf jenes schmale, 
zwischen 476 und 496 my fallende Wellenband ist sogar ziemlich scharf, 
denn die einzelnen Winkelgruppen waren in diesem Versuch (15a), wie 
folgt, besetzt (vgl. Tabelle 11). 


Tabelle 11. Wirkung einer Bestrahlung mit Wellen > 476 mu (GG 73) 
(V. 15a) und mit Ultraviolett (UG1,, 405— 300) (V. 21). 
Anzahl Grad 


n Art der 
Sporen | 0 1151301451601 75190 | 1051 1201 1351 1501 165] 180 











15a | arvense 360 }113|75/71|75|10 7};—|—| 3} 1] —| — 
21 palustre 287 1145172145 1251 — I—|— | — | — | — | —| — | — 


a 















































Die spektrale Empfindlichkeit beginnt demnach bei einer Wellenlänge, 
die knapp unter 500 mu und sicher über 485 liegt. Die Empfindlichkeit 
scheint bis zum Ultraviolett anzusteigen, denn auch ein Filter, das Blau + 
Violett durchläßt (Maximum bei ungefähr À — 450) war hundert- 
prozentig wirksam (Tabelle 10, Versuch 17a). Dafür spricht weiter, 
daß die Polaritätsachsen am strengsten im reinen UV-Licht ausgerichtet 
waren (Versuch 21, Tabelle 11) und dies, obwohl die Energie der 
Strahlung in diesem Gebiet wesentlich geringer ist als in den anderen. 
Die Streuung war so gering wie bei intensivem Weißlicht (vgl. Tabelle 2, 
Versuch 29). 

Die hohe Wirksamkeit der kurzen Wellen und die fehlende Rotlicht- 
empfindlichkeit zeigen beide endgültig, daß die Polarisierung der Spore 
durch das Licht nicht über den Chlorophyllapparat geht. Wenn aber die 
Reaktion der Equisetum-Spore nicht an Assimilationsvorgänge gebunden 
ist, dann entfällt auch für das Fucaceen-Ei jeder Grund, eine Zwischen- 


1 Hier werden aber die entscheidenden Wellenlängen (A < 496) in viel höherem 
Prozentsatz durchgelassen. 
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schaltung der Photosynthese zu erwägen. Es ist wohl kein zufälliges 
Zusammentreffen, wenn die Empfindlichkeit dieser beiden Objekte in ganz 
dem gleichen Wellenbereich beginnt. Während der Anfang der spektralen 
Empfindlichkeitskurve bei der Equisetum-Spore ziemlich sicher bei 
À ~ 500 my liegt, liegt er beim Cystosira-Ei zwischen 520 und 490 mu 
(MosEeBACH, 1938). Die Reizperzeption erfolgt daher in beiden Fällen 
allem Anschein nach auf völlig gleichem Wege. In dieser Ansicht wird 
man noch bestärkt, wenn man das phototropische Verhalten der Rhizoid- 
schläuche des Fucus zu einem Vergleich heranzieht. Wenigstens reagieren 
die bisher allein daraufhin geprüften Rhizoide des Fucus inflatus ebenfalls 
nur unter 520 mu (Hurp, 1920, S.41). Das besagt aber um so mehr, 
als auch Lebermoosrhizoide, deren wachsende und tropistisch reagierende 
Zone sogar erwiesenermaßen frei von Chromatophoren und völlig farblos 
ist, allein im kurzwelligen Licht unter 497 mu reagieren (DASSEK, 1939). 

Bei allen diesen Fällen also, bei der Induktion der Polarität wie bei 
der Induktion jener Krümmungsvorgänge, beginnt die Lichtreizbarkeit 
im offenbar gleichen, engen Wellenbereich. Diese Tatsache ist insofern 
höchst bemerkenswert, als sie nicht nur einige Gewißheit gibt, daß sich 
die primären Vorgänge der Reizperzeption auch bei der Polarisierung 
jener Eizellen und Sporen im Cytoplasma abspielen, sondern darüber 
hinaus noch sehr für die Annahme spricht, daß das Licht bei der Induk- 
tion jener Polarität dieselben oder wenigstens sehr ähnliche Anfangs- 
vorgänge in Gang setzt wie bei der Induktion des Phototropismus der 
Lebermoos-Rhizoidzellen. Primär identische, wenn auch wohl art- 
spezifische Veränderungen werden hier also Vorgänge auslösen, die erst 
ihrerseits zu dem so verschiedenen Endergebnis führen, der Festlegung 
des Wurzelpols einerseits, der Änderung der Wachstumsrichtung anderer- 
seits. 


VI. Untersuchungen über den Sitz der Lichtempfindlichkeit. 


1. Vorwort. Schon STAHL hat angenommen, das Licht drehe unmit- 
telbar die Kernspindel. Dieser Hypothese ist anfangs unter dem Eindruck 
der an tierischen Eiern verschiedentlich beobachteten Kerndrehungen! 
(AUERBACH, 1874; Roux) wiederholt zugestimmt worden. Sie mußte 
jedoch verlassen werden, als sich zeigte, daß die Polarität beim Fucaceen- 
Ei schon zu einem Zeitpunkt festgelegt ist, in dem die Kernteilung noch 
gar nicht begonnen hat. Das ist aber nunmehr auch für die Equisetum- 
Spore erwiesen (vgl. S.355). Indessen geht hieraus noch keinesfalls 


1 Auch an pflanzlichen Objekten sind Kerndrehungen beobachtet worden; 
so in den vegetativen Zellen der Braunalge Sphacelaria (ZIMMERMANN, 1923, S. 156). 
SCHAEDE hat Drehungen der Kernspindel in den Staubfadenhaaren der Tradescantia 
virginica am lebenden Objekt beobachtet (mündliche Mitteilung). Die Spindel 
stand dabei zunächst, vom normalen Verhalten abweichend, schräg zur Längsachse 
der Zelle orientiert, die neue Wand verlief aber schließlich doch noch genau senkrecht 
zur Längsachse des Haares. 
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hervor, daß das Licht nun tatsächlich zuerst das Cytoplasma polarisiert, 
dieses also, und nicht unmittelbar das Licht, die Richtung der Kern- 
wanderung bestimmt. Es könnte ja noch immer allein der Kern durch 
die Beleuchtung polarisiert werden. So wäre es durchaus denkbar, daß 
ein bereits lange vor seiner Teilung polarisierter Kern schließlich seine 
Wanderung zur Schattenseite antritt und damit die Lage des Wurzelpols 
bestimmt. Bereits NIENBURG (1922, 1924) hat sich bemüht, hierüber 
Klarheit zu gewinnen. Es gelang ihm, an fixiertem Material zu zeigen, 
daß der Kernverlagerung eine andere morphologische Differenzierung 
vorausgeht: eine Ansammlung der Plastiden an der Lichtseite. Diese 
Beobachtung spricht allerdings schon stark für die Annahme, ‚‚daß 
die primäre Wirkung des Lichtes sich allein auf das Plasma erstreckt 
und die Einwirkung auf den Kern erst sekundär ist‘ (NIENBURG, 1924). 
Immerhin war die experimentelle Entscheidung dadurch noch lange 
nicht herbeigeführt. Sie schien mir aber durchaus erreichbar zu sein. 

Sollte es nämlich gelingen, die Spore partiell zu beleuchten, d.h., 
das Cytoplasma ohne Beleuchtung von Kern und Plastiden, dann mußte 
sich zeigen, ob das Licht tatsächlich primär und allein das Cytoplasma 
beeinflußt. Einer Beleuchtung allein des Cytoplasmas stehen aber bei 
der Equisetum-Spore normalerweise der große Kern und die zahlreichen 
peripher liegenden Chromatophoren im Wege. Ich mußte daher ver- 
suchen, den Kern und die Plastiden auf experimentellem Wege so in 
der Spore zu verteilen, daß schließlich ein kern- und plastidenfreier 
Raum zu einer scharf begrenzten partiellen Durchstrahlung zur Ver- 
fügung stand. 

Diese Sonderung läßt sich leicht durch Zentrifugieren herbeiführen. 
Über die Technik des Zentrifugierens und über einige Vorversuche 
berichten die Absätze 2—6 dieses Abschnittes. Dabei zeigte sich zunächst, 
daß stärkere Fliehkräfte die Teilungsrichtung bestimmen (Absatz 4). 
Es mußte weiter geprüft werden, ob das Licht alsdann überhaupt noch 
wirksam ist (Absatz 5). Denn Knarr (1931, S. 744) hat ja gefunden, 
daß das zentrifugierte Cystosira-Ei auf anschließende Beleuchtung nicht 
mehr reagiert. Erst nach Klärung aller dieser Punkte konnte der Einfluß 
einer partiellen Beleuchtung untersucht werden (Absatz 6). 

2. Zur Technik der Zentrifugalversuche. Die Küvetten wurden für 
diese Versuche zunächst fast bis zum Rande mit Agar gefüllt, und die 
Sporen ausgesät. Sodann wurde nochmals eine dünne Schicht Agar 
darüber gegossen, gerade so viel, daß die Küvette schließlich bis obenhin 
gefüllt war. Wegen des großen Gewichtes der gefüllten Küvette wurde 
nunmehr wieder gegen ?/, der Agarmasse herausgestochen, so daß in 
der Küvette ein Agarblöckchen verblieb, wie es Abb. 12 wiedergibt. 
Anschließend wurde die Küvette mit ihrer genau passenden Deck- 
platte verschlossen. Es wurde in Richtung des Pfeiles zentrifugiert. 
Wenn es auf hohe Fliehkräfte ankam, wurde mit einer elektrischen 
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Zentrifuge gearbeitet, auf der ein besonderes Aufsatzstück montiert 
war, an dem sich an zwei gegenüberliegenden Punkten je eine Küvette 
fest verankern ließ!. Da die Zentrifuge nicht in der Dunkelkammer 
stand, kamen die hierfür vorgesehenen Küvetten stets kurz zuvor in 
lichtundurchlässige Hüllen. Bei diesem Vorgehen waren die Sporen 
im Agar unverrückbar fest ge- 
halten. Das zeigte sich einwand- 


frei an der bei allen Sporen 77 Hill 
gleichsinnigen und streng ge- 1 


richteten Umlagerung des Zell- a 























inhalten Abb. 12. Eine zum Zentrifugieren hergerich- 
SS J "i tete Kultur (Querschnitt). Punkte: Sporen; 
3. Die zentrifugierte Spore. schraffiert: Agar; y: Richtung der 
Abb. 13 gibt eine Equisetum- rn Tr a 


Spore wieder, die soeben 30 Min. 
lang einer Zentrifugalbeschleunigung von etwa 420 bis 440 g aus- 
gesetzt war (2500—2600 Umdrehungen/Min., r = 6,0 cm), und die sofort 
nach Beendigung des Zentrifugierens photographiert wurde. Kern 
und Plastiden sind zentripetal verlagert. Der Kern ist bis nahe zur 
Peripherie gerückt und einseitig von einem dunklen Kranz dicht 
zusammengedrängter Chromotophoren umgeben. 
Auf der linken Seite der Spore, also zentrifugal, 
befindet sich nur durchsichtiges Plasma. Dieses 
erscheint in der Photographie freilich trübe und 
vakuolisiert, was aber durch die skulpturierte 
Sporenmembran bedingt ist, die die Spore hier 
noch umschließt. Kern und Plastiden sind also 
wie beim Cystosira-Ei leichter als das Cytoplasma. 
Im Hinblick auf spätere Versuche sei noch her- 
vorgehoben, daß die Kerne sogar ohne Ausnahme = al a pn 
stets zentripetal verlagert waren (nach Versuchen /stre. Die Chromatopho- 
mit Æquisetum palustre, arvense und limosum). a pt» Re 

4. Fliehkraft und Wurzelpol. A. Dauerein- wie dieser nach rechts 
wirkung von y. Um zu ermitteln, ob auch die nets Be 
Fliehkraft (y) die Teilungsrichtung bestimmt, 
zentrifugierte ich frisch ausgesäte Sporen bei rotem Treiblicht bis zum 
Austreiben des Rhizoides. Es zeigte sich folgendes: 

a) Durch stärkeres Zentrifugieren lassen sich in der Spore Umlagerungen 
vornehmen, die die Teilungsrichtung bestimmen. 

b) Die Rhizoidzelle entsteht zentripetal. 

Der Wurzelpol entsteht also dort, wohin der Kern beim Zentrifugieren 
gedrückt wird. Das wäre allerdings nicht ausdrücklich hervorzuheben, 





1 Diese Vorrichtung sowie die Küvetten stammten aus anderen noch nicht 
veröffentlichten Zentrifugalversuchen Prof. BupErs her, dessen einschlägige 
Erfahrungen ich mir zunutze machen durfte. 








374 Georg Mosebach t: 





wenn sich nicht das Cystosira-Ei anscheinend gerade entgegengesetzt 
verhielte. Das Cystosira-Rhizoid soll nämlich nach Knapp (1931, S. 741) 
auf halbstündiges Schleudern mit rund 800 g hin zentrifugal entstehen, 
eine Reaktion, die, nach dem sonst in vieler Hinsicht beinahe identischen 
Verhalten jenes Eies und der Æquisetum-Spore, eine besondere Unter- 
suchung verdiente; zumal noch eine zweite Literaturangabe vorliegt, 
nach der auch am Ei des Fucus furcatus ,,der beim Zentrifugieren von 
Inhaltsstoffen befreite Pol zum Rhizoidpol‘‘ (Bünnine, 1939, S. 241) 
wird, wie beim C'ystosira-Ei also der zentrifugale Pol. Die so bemer- 
kenswerte Reaktion der Equisetum-Spore erhellt am besten, wenn man 
einmal annimmt, die Spore würde auch auf eine Fliehkraft von nur 1g 
reagieren, also annimmt, sie spräche auch auf die Schwerkraft an. Der 
Wurzelpol einer im Dunkeln keimenden Spore erschiene alsdann am 
falschen Ende, nämlich zenithwärts. 

c) Eine Verlagerung der Plastiden, sei es, daß sie rein mechanisch 
durch Zentrifugieren erzwungen wird, oder daß sie durch einseitige 
Beleuchtung herbeigeführt wird, scheint nicht den geringsten Einfluß 
auf die Anlage des Wurzelpols zu haben. Sonst wäre nicht verständlich, 
daß die Rhizoidzelle einer in einem Feld von 18 g keimenden Equisetum- 
Spore gerade in derjenigen Hemisphäre angelegt wird, in der sich zur 
entscheidenden Zeit weitaus die meisten Plastiden befinden, während 
sie bei lichtinduzierter Polarisierung gerade umgekehrt von der chromato- 
phorenarmen Hemisphäre hervorgebracht wird. Wie sehr die zentri- 
petale Hemisphäre einer dauernd zentrifugierten Spore von Plastiden 
überschwemmt ist, geht aus Abb. 14 hervor, die einige Sporen wieder- 
gibt, die 24 Stunden nach ihrer Aussaat gezeichnet wurden und bis 
dahin einer Beschleunigung von y= 18 g ausgesetzt waren: so- 
gar noch in der gekeimten Spore sind Kerne und Plastiden zentripetal 
verlagert. Die bei einseitiger Beleuchtung an der Lichtseite als 
erste sichtbare Lichtwirkung zu beobachtende Anhäufung der Plastiden 
ist demnach, wenn sie überhaupt mit der Induktion der Teilungs- 
richtung unmittelbar zusammenhängt und nicht eine Begleiterscheinung 
ist, bereits eine Folge der der Spore durch das Licht aufgeprägten 
Polarität. 

d) Selbst bei Dauereinwirkung eines stärkeren Feldes (y = 18 g) legen 
nicht alle Sporen ihren Wurzelpol zentripetal an. So entstand in Ver- 
such 35 (s. Tabelle 12) das Rhizoid bei Dauereinwirkung von 18g nur 
14,5mal sooft zentripetal als -fugal. Der Kern kann also, sogar stärkeren 
mechanischen Kräften entgegen, zum zentrifugalen Pol ‚wandern‘, 
wenn einmal andere Faktoren als die Fliehkraft dies entscheiden. Die 
Equisetum-Spore verfügt also durchaus über zelleigene Kräfte, die den 
spezifisch leichteren Kern unter Verdrängung des schwereren Cyto- 
plasmas verlagern können, ja, die ihn hierbei genau zum zentrifugalen 
Pol hinschieben. 
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e) Im Hinblick auf die géische Unempfindlichkeit der Spore erhebt 
sich die Frage, wie groß die Fliehkraft sein muß, damit sie sich auf die 


Teilungsrichtung auswirkt (vgl. S. 348). 


Nach Tabelle 12 sind Fliehkräfte von y=3g noch unwirksam. 
Erst bei y=6g macht sich ein deutlicher Einfluß bemerkbar. Und 


wenn sich die Fliehkraft hundertprozentig aus- 
wirken soll, dann muß die Keimung schon in 
einem Feld von mehr als 18g vor sich gehen. 

B. Kurzfristige Einwirkung von y. Von 
vornherein konnte es nicht zweifelhaft sein, 
daß dem polarisierenden Einfluß wirksamer 
Fliehkräfte ein Reizvorgang zugrunde liegt. 
Es fragte sich daher, ob auch die Fliehkraft 
nur in einem bestimmten Entwicklungsstadium 
wirksam ist, und ferner, ob dieses mit dem 
lichtempfindlichen Stadium zusammenfällt. 

Aus Tabelle 13 geht das Verhalten der 
Equisetum-Spore bei einem nur 30minutigen 
Aufenthalt in einem Feld von rund 425g 
hervor (etwa 2500 Umdrehungen/Minute , 
r = 6,0 cm). Es wurde zu verschiedenen Zeit- 
punkten nach der Sporenaussaat und in völliger 
Dunkelheit zentrifugiert. Während der gesamten 
übrigen Zeit freilich standen die Sporen wieder 
im roten Treiblicht. 

Nach Tabelle 13 polarisieren auch kurz- 
fristig einwirkende hohe Fliehkräfte. Jedoch 








Abb. 14. Equisetum palustre. 
In einem Fliehkraftfeld von 
y = 18 g bei starkem rotem 
Treiblicht gekeimte Sporen, 
24 Stunden nach ihrer Aus- 
saat. Schraffiert: chroma- 
tophorenhaltige Zeliteile ; 
schwarz: Kern. KerngréBe 
und -gestalt nur geschätzt, 
da die Chromatophoren jede 
genaue Beobachtung 
verhindern. 


beeinflußt das Zentrifugieren, wenn überhaupt, dann nur während der 
ersten 4—5 Stunden nach der Sporenaussaat die Teilungsrichtung, die 
gewählten Entwicklungsbedingungen freilich vorausgesetzt. Zu späterem 
Zeitpunkt dagegen ist selbst eine durch hohe Fliehkräfte herbeigeführte 


Umlagerung des Sporeninhalts 
Zänzlich unwirksam. Dabei ist 
von besonderem Interesse, daß 
jenes kurzfristige Zentrifu- 


Tabelle 12. Equisetum palustre. Verhalten 
bei Keimung in einem Feld von y = 3, 


6 und 18g. 


+ Zentripetale Lage der Rhizoidzelle; 
— zentrifugale Lage. 





gieren z. B. gerade in der 








» x Le 
Sansa Noh, |Fliehkraft| gee Sen (Induktions- 
sich der Kern unter den ge- 

wählten Entwicklungsbedin- = 2e = or 
gungen wahrscheinlich schon 37 | < 32 50 20 
zur Teilung vorbereitet. Das 49 | <6g 90 2,1 
Vorliegen eines Reizvorganges 5 an - 7 
tritt hierdurch noch deutlicher 35 18 g 65 14,5 
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Tabelle 13. Æquisetum palustre. Wirkung von 30 Min. mit 425g. 


























Ver- Beginn Anzahl + +l— 
des Zentrifugierens Ind - - 
such n Auling Gor der Sporen | ( = es 
48 (sofort nach der 261 2,3 2,3 
Sporenaussaat) 
50 3. Stunde 140 2,5 2,5 
5la 4. Stunde 80 6,1 
51b 136 3,0 
58 116 2,7 4,2 
61 174 3,0 
66 274 6,8 
52 5. Stunde 293 1,8 1,8 
56 140 1,9 
53 6. Stunde 311 1,2 1,2 
58 9. Stunde 267 1,1 1,1 
58a 10. Stunde 153 0,9 
64 106 0,8 1,0 
9 308 1,1 














hervor. Es wäre sonst nicht einzusehen, weshalb der Wurzelpol gerade 
dann nicht notwendig zentripetal entsteht, wenn der wohl bald sich 
teilende Kern bereits künstlich zentripetal verlagert: wird, während der 
gleiche Eingriff wirksam ist, wenn der Kern, wie in den ersten 4 bis 
5 Stunden, von der Teilung noch weit entfernt ist. Der Kern kehrt 
aber bei einer mechanischen Verlagerung, die später als 9—10 Stunden 
nach der Sporenaussaat stattfindet, wieder an den offenbar schon längst 
für die Teilung festgelegten Ort zurück. 

Daß der Kern nach einer solchen Verschiebung nicht einfach in dieser Lage 
verharrt, sondern nach Beendigung des Zentrifugierens tatsächlich zu dem schon 
längst festgelegten zukünftigen Wurzelpol wandert, ließ sich durch folgenden Versuch 
unmittelbar beweisen. 30 Equisetum-Sporen wurden zur Aufprägung einer Polarität 
während der ersten 4 Stunden nach ihrer Aussaat mit 640 MK einseitig beleuchtet. 
In der 10. Stunde jedoch wurden sie senkrecht zur ursprünglichen Lichtrichtung 
30 Min. lang rund 425 g ausgesetzt. Während zu diesem Zeitpunkt von einer 
durch die Beleuchtung herbeigeführten morphologischen Differenzierung noch nichts 
zu sehen war, hatte das Zentrifugieren bei sämtlichen Sporen den Kern und die 
Plastiden zentripetal verlagert. Nach weiteren 20 Stunden jedoch zeigte sich, daß 
die auf mechanischem Wege erzwungene Verlagerung bei sämtlichen 30 Sporen 
ohne jede Wirkung geblieben war und die Rhizoidzelle sich bei 25 Sporen an der 
Schattenseite befand. Die durch y hervorgerufenen starken Umlagerungen hatten 
also die durch das Licht bereits induzierte Polarität nicht im geringsten beeinflussen 
können! Die Kerne wanderten vielmehr nach dem Aufhören der richtenden Be- 
schleunigung zu dem bereits lange zuvor durch das Licht festgelegten Pol. 

Tabelle 13 läßt sogar eine ausgesprochene Empfindlichkeitskurve er- 
kennen. Das Maximum liegt in der 4. Stunde, fällt also zusammen mit 
der größten Lichtempfindlichkeit! Wirksame Fliehkräfte wirken hier dem- 
nach niemals rein mechanisch, weder allein durch die Verschiebung des 
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Kerns, noch durch ein etwaiges Verkleben des an die Peripherie gedrückten 
Kernes mit dem wandständigen Plasma. Es steht vielmehr fest, daß auch 
die Fliehkraft in den die Polarität festlegenden Mechanismus steuernd 
eingreift. Und es bleibt nur noch unbestimmt, ob sie auf diesen Mechanis- 
mus unmittelbar einwirkt oder bloß mittelbar, sei es durch die exzentrische 
Verlagerung des Kernes oder eines anderen Zellbestandteiles. 

Der hohe Reiz von y = 425g polarisiert sogar bei viel kürzerer Ein- 
wirkung. Es genügt, im empfindlichsten Stadium (unter den gewählten 
Keimungsbedingungen also in der 4. Stunde) nur 1 Min. zu zentrifugieren, 
um durch 425 g noch bei vielen Sporen die Teilungsrichtung festzulegen 
(s. Tabelle 14). Über die Trübung dieser Versuchsreihe durch Früh- 
. und Spätkeimer gilt das auf 8.356 Ge- 
sagte. Ob mit einer Reizung von 1 Min. Tabelle14. Equisetum palustre. 
Dauer schon die Grenze erreicht ist, habe Wirkung von 30 bis 1 Min. 
ich nicht untersucht, da hier ohnehin az 4p tg 
bereits technische Schwierigkeiten beginnen. "jichsten Stadium. 
So lief die Zentrifuge bei Iminutiger Reizung 

















insgesamt 115 Sek.; zum Anlaufen auf Ver-| de u (induk- 
2500 Touren brauchte sie nur 12 Sek. und = ““™ alles Sporen "ean 
nach der Iminutigen Reizung mit 425 g 
noch 43 Sek. bis zum Stillstand. 67 | 30 | 161 | 18 
5. Antagonistische Licht- und Fliehkrajt- §8 | 3) || 6. 
reizung. Es galt nunmehr zu untersuchen, 69 30 286 5 
ob und durch welchen Eingriff sich die in der = + = 3 
geschleuderten Spore durch y induzierte 74a 5 383 73 
Polarität wieder aufheben läßt. Denn jene 74b 5 408 5,2 
experimentelle Erzeugung eines kern- und = : “a gr 
plastidenfreien Raumes hat zur Folge, daß 77a 1 130 2,6 
der Wurzelpol gerade dort entsteht (zentri- 77b] 1 | 135 | 2,2 


petal), wo er auch angelegt würde, falls die 
beabsichtigte nur partielle Durchstrahlung des von Kern und Plastiden 
befreiten zentrifugal gelegenen Raumes wirksam wäre. 

Ich versuchte daher zunächst, eine den Fliehkraftreiz kompensierende 
Sonderbeleuchtung ausfindig zu machen. Am geeignetsten schien mir 
eine einseitige Totalbeleuchtung, die den Einfluß der Fliehkraft derart 
überlagert, daß der Wurzelpol sogar zentrifugal entsteht. Zu einer solchen 
Uminduktion setzte ich die Equisetum-Spore sofort nach dem 30minutigen 
Zentrifugieren einer antagonistisch wirkenden Beleuchtung aus, die natur- 
gemäß in genau zentrifugaler Richtung einfallen mußte (vgl. Abb. 15). 
Tabelle 15 faßt einige der im empfindlichsten Stadium angestellten Ver- 
suche zusammen; + bzw. — heißen hier wieder: der Wurzelpol entstand 
zentripetal bzw. -fugal. Zur Versuchstechnik noch eine Bemerkung. 
Die Wirkung der kompensierenden Totalbeleuchtung tritt nur dann klar 
hervor, wenn am gleichen Sporenmaterial festgestellt wird, wie dieses 
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allein auf die Fliehkraft reagiert. Da sich aber mit der Zentrifuge zu- 
gleich zwei Küvetten schleudern ließen, konnte eine der beiden Kulturen 
der Feststellung der reinen Fliehkraftwirkung dienen und die andere 
Kultur anschließend beleuchtet werden. Die Sporen keimten, wie immer 
vor und nach einer Reizung, im wohldefinierten Rotlicht. Es zeigte sich 
folgendes: 

Eine zu Beginn der 4. Stunde nach der Sporenaussaat vorgenommene 
Reizung mit 4259 x 30 Min. wird unter den gewählten Entwicklungs- 
bedingungen durch eine sofort angeschlossene gegensinnig wirkende 30- 
minutige stärkere Beleuchtung nicht nur ausgeglichen, sondern bei weitem 

überkompensiert. So entstanden die 


Wurzelpole bei den nur geschleuderten 
coe „Licht. Sporen im Verhältnis 6,1 : 1 (Tabelle 15, 
77 Mittelwert I) in der zentripetalen 


Sporenhälfte. Bei anschließend mit 

z. B. 1250 MK x 30 Min. beleuchteten 

pore rete oy Sw er Sporen hingegen erschienen die Wur- 

reizung. Schaffer :diemitdemKernzen- zelpole überwiegend in der zentri- 

rn en + oy "ses fugalen Hemisphäre, und zwar im 

Verhältnis 2,67 : 1 (Mittelwert IIa). 

Es läßt sich also eine mit hohen Fliehkräften vorbehandelte Equisetum- 

Spore durch eine genügend starke Beleuchtung uminduzieren, so daß die 

Rhizoidzelle schließlich, wie erwünscht, im ursprünglich kern- und plastiden- 
freien Zellraum entsteht. 

Wenn sich gelegentlich, wie in den Versuchen 66 und 67, die nachträgliche 

Beleuchtung wegen einer unerwartet starken Wirkung der Fliehkraftreizung als zu 
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Tabelle 15. Equisetum palustre. Wirkung von 30 Min. x 425g (I) sowie Re- 
aktion bei der gleichen Reizung, aber mit anschließender ant- 
agonistisch wirkender Beleuchtung mit 30 Min. x 1250 MK (II). 
Reizung in der 4. Stunde nach der Sporenaussaat. 




















I II 
30 Min. x 425 g 1. 30 Min. x 425 g 
Ver- 2. 30 Min. x 1250 MK 
such 
Anzahl der + — Anzahl der +/— 
Sporen (Induktionswert) Sporen (Induktionswert) 
56 140 1,9 136 ı oe 
58 116 2,7 121 1 :2,6 
59 ? 274 rs 
60 ? 132 1 :6,8 
61 174 3 107 1 :2,7 
62 ? 147 1 :2,9 
66 274 7 105 12:1 () 
67 161 17 234 12:1 (! 
68 297 6 121 1 :3,6 
69 286 5 178 1 :24 
Mittel I: 6,1 : 1 Mittel ITa 1 : 2,67 
Mittel IIb (ohne Vers. 66 und 67) 1 : 3,1 
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schwach erwies, so galt natürlich auch das Ergebnis der gleichzeitig mit dieser Kultur 
angestellten Partialreizung einzelner Sporen als nicht verwertbar. 

6. Versuche mit partieller Beleuchtung. A. Versuchsanordnung. Die 
zur partiellen Reizung der zentrifugierten Spore erforderliche saubere 
Partialbeleuchtung des kern- und plastidenfreien Raumes realisierte 
ich, an ein Vorgehen BupErs (1920, S. 15) anknüpfend, in folgender Weise. 

Mit Hilfe eines beleuchteten, regulierbaren Spaltes und eines geeigneten Objek- 
tives (Leitz 2) wurde ein äußerst schmales Lichtbüschel erzeugt, das ein ver- 
kleinertes Bild des Spaltes entwarf. Dieses Spaltbild wurde durch das Agar hindurch 
auf die soeben zentrifugierte Spore projiziert und zwar derart, daß ein Teil des 
kern- und plastidenfreien Plasmas scharf umrissen beleuchtet war (vgl. Abb. 16). 
Als Lichtquelle diente ein von einer Kohlen- 
Bogenlampe beleuchtetes, 0,8mm dickes Milch- I7100M, 
glas. Die Helligkeit des frei im Raume schwe- 
benden Spaltbiides betrug rund 17 100vis.MK!. 
Diese verhältnismäßig hohe Intensität wählte 
ich, um, wenn überhaupt, dann um so sicherer 
einen Einfluß der Partialbeleuchtung zu be- 
kommen. Am Ort der Sporen war die Hellig- 
keit allerdings geringer, da das Lichtbüschel 
alsdann eine 9 mm dicke Agarschicht zu durch- 
laufen hatte, die fast 50% des wirksamen 


1250MK 





hts 


hältni 


Abb. 16. Bel im 





Lichtes verschluckt. 

Um in einem einzigen Versuch so- 
gleich mehrere Sporen partiell reizen zu 
können, suchte ich zunächst aus den 
soeben zentrifugierten Sporen bei un- 


Spaltlichtversuch. Von rechts 1250 MK 
Totalbeleuchtung; senkrecht zur Bild- 
ebene (helles Feld) 17100 MK Partial- 
beleuchtung, die nur das kern- und 
plastidenfreie Plasma durchstrahlt. Die 
Beleuchtungsstärken ohne Berück- 
sichtigung der Absorption des Agars. 


wirksamem rotem Spaltlicht 2 oder 

3 Sporen aus, die in einer zur vertikal orientierten Spaltkante parallelen 
Geraden lagen. Bei dieser Auswahl, die sich leicht durch Verschieben der 
auf einem Kreuztisch montierten Küvette treffen ließ, mußte darauf ge- 
achtet werden, daß die ja noch zu gebende Totalbeleuchtung von 1250 KM, 
die die Fliehkraftwirkung aufzuheben hatte, die ausgesuchten Sporen voll 
treffen konnte, diese also nicht von anderen Sporen der Kultur beschattet 
wurden. Alsdann wurden die für die Partialreizung vorgesehenen Sporen so 
weit an den Rand des scharf begrenzten (noch roten!) Lichtfeldesgeschoben, 
daß nur der kern- und plastidenfreie Sporenraum etwas in das Lichtfeld 
eintauchte. Ein Viertel bis ein Fünftel des Sporendurchmessers kam in das 
etwa 30 u breite Lichtfeld. Alsdann war nur noch das Rotglas zu entfernen, 
und die 30 Min. dauernde partielle Beleuchtung konnte beginnen. Gleich- 
zeitig wurde die besprochene Totalbeleuchtung von 1250 MK eingeschaltet, 
die senkrecht zur Richtung des Spaltlichtes gegeben wurde (vgl. Abb. 16,). 
Während der ganzen Dauer der Partialbeleuchtung kontrollierte ich die 
Lage der 2 oder 3 Sporen sorgfältig mikroskopisch. Nach beendeter Reizung 
standen die Küvetten wieder bis zum Ablesen der Reaktion in Rotlicht. 


1 Bestimmt durch Vergleich einer 392 HK starken Glühlampe mit Hilfe eines 
RıITcHIE-Prismas. 
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B. Die Versuche. Da in diesen Versuchen die Einzelbeobachtung 
an die Stelle der statistisehen Methode trat, — bei der Auswahl der Sporen 
konnten leider nicht die zahlreichen Früh- und Spätkeimer ausgeschieden 
werden — war von vornherein mit dem Ausfall eines Teiles der Versuche 
zu rechnen. Doch war der Ausfall überraschend gering, da von 27 derart 
in 11 Versuchen gereizten Sporen nur 2 völlig ausfielen, überhaupt nicht 
keimten. Das Verhalten der übrigen 25 Sporen zeigt Abb. 17. Danach 
entstand die Rhizoidzelle bei 6 Sporen in der partiell beleuchteten Hemi- 
sphäre, also so, als wäre eine partielle Beleuchtung ohne jeden Einfluß. 
Bei 18 Sporen erschien der Wurzelpol in der anderen Hälfte und bei nur 
1 Spore an intermediärem Ort, an der Grenze beider Hälften. Die Partial- 
beleuchtung war also in der Tat wirksam, was in einem Induktionswert 
(+/—) von 18:6=3 zum Ausdruck kommt. Dieser Induktionswert ist 
freilich nicht besonders hoch, doch ist zu berücksichtigen, wie sich die 
nicht partiell beleuchteten Sporen der gleichen Aussaaten verhielten. 
Hierüber gibt die bereits besprochene Tabelle 15 Auskunft, deren Mittel- 
wert IIb (Spalte II) nunmehr interessiert. Demnach entstand der Wurzel- 
pol in den gleichen Kulturen bei fehlender Partialbeleuchtung 3,1mal 
so häufig gerade am anderen, dem zuvor kern- und plastidenfreien Pol. 
Die Partialbeleuchtung hat also nicht nur eindeutig den Wurzelpol 
bestimmt, sondern dabei eine sogar verhältnismäßig starke Gegeninduktion 
überwunden. Die Equisetum-Spore läßt sich demnach auch durch eine 
ausreichende partielle Reizung allein des Cytoplasmas polarisieren. 

C. Besprechung der Spalitlichiversuche. 1. Die seit langem erörterte 
Frage nach dem Perzeptionsort, ob Kern, ob Plasma, dürfte nunmehr 
durch den Spaltlichtversuch endgültig in dem Sinne entschieden sein, 
daß das Licht die Spore durch eine Reizung allein des Cytoplasmas polari- 
siert. Denn da auch eine Partialbeleuchtung des Cytoplasmas ausreicht, 
ist es nicht gerade wahrscheinlich, daß normalerweise, d.h. bei Total- 
beleuchtung, ein anderer Zellbestandteil perzipiert. Daran ändert auch 
nichts, daß bei Totalbeleuchtung auch der Kern vom Licht getroffen 
wird. Denn im Spaltlichtversuch ging es auch ohne dies. Freilich be- 
stehen zwischen diesen beiden Fällen erhebliche Unterschiede: im Spalt- 
lichtversuch befindet sich der Kern der alsdann ja zentrifugierten Spore 
bereits am zukünftigen Wurzelpol, und die Partialreizung — genauer: 
die Resultante der drei in jenem Versuch wirksamen Reize: Fliehkraft, 
kompensierende Totalbeleuchtung, partielle Beleuchtung — hält den Kern 
nur in seiner bereits peripheren Lage fest, in die er schon längst durch 
das Zentrifugieren rein mechanisch geschoben worden ist. Er „wandert“ 
also gar nicht wie im Normalfall, wo er erst lange nach der Reizung 
zum zukünftigen Wurzelpol rückt. Doch kann dieser Unterschied 
nicht ins Gewicht fallen. Denn wenn der vom gereizten Cytoplasma 
ausgehende Einfluß in der Lage ist, die Fixierung des schon verlagerten 
Kernes zu erzwingen (vgl. S. 53), dann ist nicht daran zu zweifeln, daß 
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Abb. 17. Equisetum palustre. Die 25 Sporen der Spaltlichtversuche. Während der Partial- 
beleuchtung hatten Spalt, Plasma und Kern die gleiche Lage wie in Abb. 16. 


er auch über die bei der normalen Verlagerung einzuschlagende Richtung 
entscheidet. 
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Ein anderer Einwand könnte dagegen schon eher erhoben werden. 
Das vom Spaltlicht getroffene Kern- und plastidenfreie Plasma muß 
ja als sekundäre Lichtquelle wirken. Es ist also nicht zu vermeiden, 
daß Lichtstrahlen sekundär vom zentrifugalen zum zentripetalen Pole 
gehen. Daß jedoch dieses Streulicht so stark ist, daß es die Totalbeleuch- 
tung von 1250 vis. MK noch übertraf, daß also lediglich dieses Streulicht 
die Pole bestimmte, ist zwar noch nachzuprüfen, aber nicht wahrscheinlich. 

2. Kernwanderung und Kernteilung sind zwei streng zu trennende 
Vorgänge. Es fragt sich daher, welche Kräfte die Orientierung der erst 
am verlagerten Kern sich ausbildenden Kernspindel bewirken, ob also 
das Licht auch — auf dem Wege über das im Cytoplasma erzeugte 
steuernde Gefälle — die Einstellung der Kernspindel bestimmt. Einer 
solchen Annahme steht jedoch entgegen, daß die Spindelachse auch im 
Dunkeln stets ‚richtig‘ orientiert wird, nämlich stets senkrecht zu der 
dem Kern am nächsten liegenden Membranpartie. Es ist demnach in 
allen diesen Fällen (Equisetum, Fucus usw.) kein Grund vorhanden, 
im richtenden Einfluß des Lichtes mehr als die lediglich steuernde Be- 
einflussung einer zwangsläufig ablaufenden plasmatischen Differenzierung 
zu sehen, wobei sich der Einfluß sogar nur darauf beschränkt, den Kern 
an den zukünftigen Wurzelpol zu dirigieren. 

3. Nachdem es nunmehr feststeht, daß es sich bei der Polarisierung 
der Equisetum-Spore um eine Reaktion des lichtempfindlichen C'ytoplasmas 
handelt, fragte es sich, in welchen C’ ytoplasmapartien sich die entscheidenden 
ersten Vorgänge vollziehen. Ist das gesamte Plasma an der Perzeption 
beteiligt, oder ist diese an bestimmte Schichten gebunden ? 

Ich knüpfe damit an eine sehr bedeutüngsvolle Untersuchung NoLLs 
(1887) an, die sich mit der Polarität einiger Siphoneen beschäftigt, so 
der Bryopsis, Caulerpa und anderer ‚Zellen‘, bei denen das Licht 
einen beherrschenden Einfluß auf die Ausbildung von Sproß- und Wurzel- 
pol ausübt. Das wäre nicht besonders erwähnenswert, wenn die Haupt- 
masse des Plasmas in diesen Zellen sich nicht samt den Kernen und Pla- 
stiden ständig in lebhafter Bewegung befände. Diese besonderen Ver- 
hältnisse werfen offenbar von vornherein einiges Licht auf den engeren 
Sitz des Reizgeschehens jener Zellen. Spricht doch die andauernde 
Plasmaströmung vom Wurzel- zum Sproßpol, vom Sproß- zum Wurzelpol 
dagegen, „daß dieses Wanderplasma, je nachdem es sich gerade in der 
Wurzel oder im Sproß befindet, hier einmal den negativen Heliotropismus, 
das andere Mal dort den positiven Heliotropismus bestimmt‘ (NoLL, 
1887, S.387). Nozz kommt daher zu der einleuchtenden Vorstellung, 
die hyaline Hautschicht des Plasmas sei für die Polarität jener Siphoneen 
maßgebend; ja, nicht nur die Siphoneen-Zelle verhielte sich so; es müsse 
vielmehr auch in den Zellen der höheren Pflanzen die Hautschicht als 
das auf richtende Reize allein reagierende Plasma angesehen werden 
(Nozz, 1892, S.53). Norts Hypothese fordert daher geradezu die so 
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naheliegende Frage heraus, ob bei der Equisetum-Spore — wie beim 
Fucaceen-Ei und all den andern Sporen — das periphere Plasma für 
das Determinationsgeschehen verantwortlich ist. 

Ein Rückblick zeigte denn auch, daß keine einzige der beim Studium 
der Polarisierung der Equisetum-Spore gemachten Beobachtungen 
gegen eine solche Vorstellung spricht; im Gegenteil! Schon die Tat- 
sache, daß die zentrifugierte Equisetum-Spore auch dann noch durch Licht 
zu polarisieren ist, wenn sie alsdann in ihrem von Inhaltsstoffen be- 
freiten Pol mit nur 1/, ihres Durchmessers kurze Zeit in wirksames 
(Spalt-)Licht eintaucht, beweist, daß sich in den peripheren Plasma- 
schichten tatsächlich Veränderungen herbeiführen lassen, die die 
Determinierung des Wurzelpols zur Folge haben. Warum sollten sich 
dann aber nicht auch bei einseitiger Totalbeleuchtung der Spore die 
entscheidenden primären Vorgänge im peripheren Plasma abspielen ? 
Auch die Polarisation durch andere Reize als das Licht, wie sie beim 
Fucaceen-Ei durch das Eindringen des Gameten oder gewisser gelöster 
Stoffe beobachtet werden, spricht für diese Annahme. Ist doch gerade 
die Peripherie des Eies diesen Reizen am ehesten und am meisten aus- 
gesetzt. 

Im gleichen Sinne kann vor allem das auffällige Verhalten der 
Equisetum-Spore bei Beleuchtung auf dem Klinostaten ausgelegt werden, 
besonders die Tatsache, daß sich die gleichartige und gleichstarke Reizung 
beider Hemisphären nicht gegenseitig aufhebt (s. S. 362). Die durch 
das Licht bewirkten Veränderungen bleiben vielmehr in jeder Sporen- 
hälfte uneingeschränkt wirksam, obgleich sie einander entgegengerichtet 
sein müssen. Wenn aber die in dem Plasma der einen Sporenhälfte 
induzierten Vorgänge bereits genügen, den Kern zu dem theoretisch 
einzig in Frage kommenden Ort zu dirigieren, nämlich zu dem in dieser 
Hemisphäre gelegenen dunkelsten Pol, dann ist das wiederum leicht mit 
der Vorstellung vereinbar, die Kernverschiebung würde von peripheren 
Plasmaschichten geleitet, in diesem besonderen Falle also von den 
peripheren Cytoplasma der zufällig ausschlaggebenden Hälfte. Es wäre 
alsdann nur zu fordern, daß sich in diesem peripheren Plasma ein den 
Helligkeitsverhältnissen entsprechendes tangentiales steuerndes Gefälle 
ausbildet, das die — im bestimmten Entwicklungsalter zwangsläufig 
einsetzende — Kernwanderung beherrscht. Für diese Auffassung, die 
noch allein uneingeschränkt berechtigt erscheint, sprechen noch die 
neuesten Einblicke in den Phototropismus der Rhizoide der Lebermoose. 
Das Reizverhalten dieser Zellen hat Dassek (1939) in Fortführung eines 
grundlegenden Versuches Bupers (1920, S. 14) auf breitester Grundlage 
untersucht und dabei lokalisierte Beleuchtung nach BupERs Methode 
systematisch und mit bestem Erfolg angewandt. Die erhaltenen Er- 
gebnisse lassen sie die Erwartung aussprechen (1939, S. 197), daß weitere 
bereits in Angriff genommene Versuche dieser Art die noch offene 
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Frage entscheiden werden, „ob für die phototropischen Reaktionen 
der einzelligen Organe lediglich die Beleuchtungsverhältnisse der Wände 
und der unmittelbar angrenzenden Plasmaschichten maßgebend sind, 
oder ob man, wie es CASTLE (1935) versucht hat, dafür die Gesamtheit 
des Plasmas in der Spitzenregion heranziehen muß“. Norzs einfache 
wie geniale Hypothese dürfte demnach in einem konkreten Fall, den 
tropistischen Krümmungen einzelner Zellen, kurz vor ihrer experimen- 
tellen Entscheidung stehen!. 

4. Sollte auch bei der Æquisetum-Spore tatsächlich allein das peri- 
phere Plasma das Verhalten zur Umwelt bestimmen, dann ist es sehr 
wahrscheinlich, daß periphere Plasmaschichten auch dann die Polaritäts- 
achse festlegen, wenn die Keimung einmal keinem richtenden Außen- 
einfluß unterliegt. Es könnten sich alsdann ja innere Felder über das 
periphere Plasma auf die Kernwanderung auswirken, sei es, daß in der 
anscheinend apolaren Spore aus inneren Gründen periphere oder mehr 
zentrale Verschiedenartigkeiten vorliegen oder auftreten. 

Unter diesem Gesichtspunkt gewinnt unser Objekt ein neues Interesse, 
indem es geeignet erscheint, bestimmte Differenzierungsvorgänge zu 
erhellen, die sich in den Mikrosporen der Angiospermen abspielen. Dem 
Pollenkorn dürfte nämlich durchweg ein erblich fixiertes polares Verhalten 
eigen sein: die gerichtete Ausbildung der kleinen generativen Zelle. Die 
Polaritätsachse der Pollenzelle ist allerdings offenbar ,,nur von der Lage 
der Pollenzellen in der Tetrade (Pollenmutterzelle) abhängig‘‘ (GEITLER, 
1935, S. 364), nicht aber. von Außenfaktoren. Demnach ist als wahr- 
scheinlich, wenn nicht als beinahe sicher, anzunehmen, daß dieser 
anscheinend unabänderliche Differenzierungsvorgang dem gleichen Steuer- 
mechanismus unterliegt, wie er bei einer in ihrer Entwicklung noch lenk- 
baren Einzelzelle, sei es Ei oder Spore, wirksam ist. Führt die Bildung 
der generativen Zelle doch bisweilen zu Verhältnissen. die den in der 
Equisetum-Spore oder im Fucaceen-Ei durch den ersten Teilungsschritt 
gegebenen Verhältnissen morphologisch äußerst ähnlich sind! Das 
zeigt ein Vergleich des von Wuurr (1939, S. 148) in Abb. 5 der er- 
wähnten Arbeit abgebildeten 3. Stadiums der Pollenkornentwicklung 
eines Normaltypus mit der in vorliegender Arbeit in Abb. 1 (Abb. 2) 
wiedergegebenen Photographie einer keimenden Equisetum-Spore. Da 
aber mit heranreifenden Pollenzellen einstweilen nicht so leicht zu experi- 
mentieren ist, muß Einblicken in die für experimentelle Eingriffe wie 
geschaffene Sporen des Equisetum erhöhte Bedeutung zukommen. 

5. Bei der Untersuchung der spektralen Empfindlichkeit der Spore 
hatte sich herausgestellt, (s. S. 370), daß allein die kürzeren Wellen 
wirksam sind: das Blau, Violett und offenbar allem voran das Ultra- 
violett. Dieser beim Fucaceen-Ei und bei der Equisetum-Spore gleiche 


Georg Mosebach t: 


1 Wie mir Herr Prof. BUDER mitteilt, sind die bisherigen einschlägigen Versuche 
gegen CASTLEs Annahme ausgefallen. 








Über die Polarisierung der Equisetum-Spore durch das Licht. 385 


Befund überrascht jetzt nicht mehr. Denn er paßt vorzüglich zu der 
Vorstellung, daß auch hier allein das Cytoplasma, das ja häufig kurz- 
welligem Licht gegenüber sehr empfindlich ist, die richtenden Licht- 
reize perzipiert. Zudem ließen sich zahlreiche Beispiele für die Blaulicht- 
empfindlichkeit gerade farbloser Zellen anführen. So wären neben farb- 
losen Einzellern die in ihrer Wachstumszone farblosen Rhizoide der Leber- 
moose zu erwähnen. In diesen Fällen scheint die Reizreaktion nicht an 
die Gegenwart besonderer Pigmente gebunden zu sein, geschweige 
denn an scharf begrenzte Anhäufungen eines gelben Pigmentes, wie sie 
z. B. in den Chloroplasten gegeben wären (s. S. 366). 

An der Equisetum-Spore ist also in einem konkreten Fall erwiesen, 
daß die Perzeption eines Lichtreizes sogar in einer mit Pigmenten 
reich ausgestatteten Zelle auf einer unmittelbaren Beeinflussung des 
Plasmas beruhen kann. Allenfalls könnte die Perzeption auf der Absorp- 
tion einer allgemein im Plasma vorhandenen Substanz beruhen, wie sie 
Biwnine (1939) grundsätzlich für die Reizaufnahme ‚‚farbloser‘‘ Zellen 
annimmt. Aber auch dann wäre der Fall aufschlußreich, da er zeigt, daß 
eine derartige Reizaufnahme nicht auf farblose Zellen beschränkt zu sein 
braucht. 

Zusammenfassung der Hauptergebnisse. 


1. In rein formaler Hinsicht haben die vorstehend mitgeteilten Unter- 
suchungen über die Polarisierung der keimenden Equisetum-Spore 
durch das Licht gezeigt, daß hier in vielen Einzelheiten völlig gleiche 
Verhältnisse vorliegen, wie sie nach den Untersuchungen WINKLERs 
(1900), Knapps (1931) und eigenen Studien beim Ei der Braunalge Cysto- 
sira gegeben sind. So erreicht die Lichtreizbarkeit bei beiden Objekten 
wenige Stunden nach dem Keimungsbeginn ihr Maximum; und ebenso 
schnell ist sie wieder verklungen. Dabei wirkt auch bei der Equisetum- 
Spore das Licht bereits und nur zu einer Zeit, in der von einer Kern- 
teilung noch nicht das Geringste zu sehen ist. Auch erlischt die Licht- 
reizbarkeit bei beiden Objekten bei annähernd derselben niederen 
Intensität. Diese lag bei meinem Versuchsmaterial zwischen 1,2 und 
2,3 sp. MK. Und schließlich liegen die spektrale Empfindlichkeit der 
grünen Equisetum-Spore und die des braunen C'ystosira-Eies im gleichen 
Wellenbereich : die Empfindlichkeit beginnt bei A = 500 my und erstreckt 
sich bis ins Ultraviolett hinein, in dem vermutlich auch der Gipfel der 
Empfindlichkeit liegt. Diese getreue Übereinstimmung im Verhalten 
zweier Zellen aus so weit auseinander liegenden Gruppen ist sicherlich 
nicht nur formal; sie ist offenbar der Ausdruck einer allgemeinen Gesetz- 
mäßigkeit, dem die Festlegung des Wurzelpols in allen diesen Fällen unter- 
liegt. Zumindest dürfte die anscheinend sehr weitgehende Übereinstim- 
mung der Empfindlichkeit so gut wie beweisen, daß eine Beeinflussung 
der Polaritätsachse in beiden Fällen auf grundsätzlich dieselben Anfangs- 
prozesse zurückgeht. 
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2. Keimende Equisetum-Sporen polarisieren sich sogar dann nicht 
gegenseitig, wenn sie dicht beisammen liegen. 

Auch das Schwerefeld ist ohne Einfluß. Doch lassen sich in der 
Spore durch stärkere Fliehkräfte Umlagerungen vornehmen, die die 
Teilungsrichtung bestimmen. Der Wurzelpol entsteht alsdann zentripetal. 
Auch diese Reizbarkeit erreicht ihr Maximum einige Stunden nach dem 
Keimungsbeginn und zur selben Zeit wie die Lichtempfindlichkeit. 

3. Die alte Frage, ob das Licht zuerst den Kern oder zuerst das 
Plasma polarisiert, konnte dahin entschieden werden, daß primär das 
Cytoplasma polarisiert wird. Erst eine dem Plasma aufgeprägte Polarität 
und nur diese dirigiert die Marschrichtung des sich zu gegebener Zeit 
zwangsläufig ve en Kernes. Kernwanderung und Orientierung 
der Kernspindel sind hier und wohl auch in analogen Fällen offenbar 
vom direkten Einfluß des Lichtes völlig unabhängige Differenzierungs- 
vorgänge. 

4. Selbst eine Reizung nur peripherer Plasmaschichten vermag die 
Polaritätsachse zu bestimmen. Dieses mit partieller Beleuchtung einer 
plastiden- und kernfreien Kalotte von etwa 1/, Sporenbreite gewonnene 
aufschlußreiche Ergebnis ließ sich zwanglos mit der alten, von manchen 
neueren Autoren freilich wenig beachteten, Hypothese NoLLs verbinden, 
die den Sitz der reizbaren Struktur in die Hautschicht des Cytoplasmas 
verlegt. Nach alledem steuern höchstwahrscheinlich auch in der 
Equisetum-Spore periphere Cytoplasmaschichten die Richtung der Kern- 
verlagerung, entscheiden also Vorgänge, die vom Licht oder anderen 
Reizen im wandständigen Plasma hervorgerufen werden. 
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ÜBER DIE GEGENSEITIGEN BEZIEHUNGEN DES GAS- 
UND FETTSTOFFWECHSELS ETIOLIERTER SENFKEIMLINGE 
IN WASSER, KALIUMPHTHALAT- 
UND KALIUMLAKTATLÖSUNGEN. 


Von 
JOACHIM KNABE. 


Mit 28 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Dezember 1942.) 


Einleitung. 

Über die Keimung ölhaltiger Samen haben schon Sacus, DETMER, 
R. H. Scumipt, S. Ivanow usw. Arbeiten mit wertvollen Ergebnissen 
durchgeführt, und doch liegen bisher nicht allzuviel Beobachtungen auf 
diesem Gebiete vor. Unter neuen Gesichtspunkten wurden solche Ver- 
suche von WEBER und SKRAUP wieder aufgenommen und insbesondere 
der Einfluß verschiedener Kaliumsalze auf die Bilanz des Fettumsatzes 
untersucht. Veröffentlicht darüber sind weiter Arbeiten von TILENIUS und 
Frl. Wienke. Unveröffentlichte Untersuchungen von WEBER, SKRAUP 
und Fri. StoLL ergaben die hohe Wahrscheinlichkeit einer Einbeziehung 
speziell von Laktat in den Fettstoffwechsel. Dabei ist wichtig der Befund 
von E. P. Smrrx, daß verdünnte Milchsäurelösungen die Kohlensäure- 
produktion von Weizenkeimlingen fördern, und A. SCHNEIDER hat kürz- 
lich gezeigt, daß Kaliumlaktat im Stoffwechsel der Pflanzen als normales 
Produkt in großem Ausmaße auftritt. 

Beweis oder Ablehnung dieser in Versuchen mit Frl. SToLL auf- 
getauchten Deutung des Kaliumlaktateinflusses wurde von einer Heran- 
ziehung des Gasstoffwechsels und dem darin herrschenden Respirations- 
quotienten erwartet, und die vorliegende Arbeit beschäftigt sich deshalb 
mit den daher angestellten Versuchen an Senfkeimlingen (Sinapis albaL.). 
Für diese Wahl sprach, daß Senf — in der Dunkelkammer etioliert 
gezogen — in etwa 14 Tagen seine Reservestoffe völlig verbraucht und 
bisher nur selten als Versuchsobjekt diente. Senfsamen enthalten über- 
dies praktisch keine Kohlehydrate, welche die auf Fettveratmung ein- 
gestellten Versuche störend beeinflussen würden. Vorversuche, die starke 
Wachstumsunterschiede ergaben (Abb. 1), versprachen außerdem, daß 
Senf ein günstiges Versuchsobjekt sein würde. Dabei wurde versucht, 
den Stoffwechsel der Keimlinge möglichst vielseitig zu erfassen, und 
gleichzeitig der Gasstoffwechsel und Fettstoffwechsel beobachtet. 
Abgegebene Kohlensäure und aufgenommener Sauerstoff wurden ge- 
messen und daraus der respiratorische Quotient — RQ bestimmt, über 
dessen Größe bei fetthaltigen Samen schon GODLEWSKI sowie BONNIER 
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und MANGIN gearbeitet haben, deren Werte erst kürzlich von StıLes 
und LEAcH bestätigt wurden. Auch beim Senf konnten die merkwürdig 
tiefliegenden RQ-Werte der früheren Beobachter sowie der auffallende 





Abb. 1. Senfkeimlinge in Leitungswasser (links), 0,05% Kaliumphthalat (Mitte) und 
0,05% Kaliumlaktat (rechts). Alter der Pflanzen 12 Tage; Abstand der Striche auf dem 
Hintergrund 2 cm. 


periodische Wechsel der Werte gefunden werden. Außerdem wurde der 
Fettabbau bestimmt, um das Verschwinden der Reservestoffe mit dem 
Gasstoffwechsel in Beziehung setzen und auf diese Weise eine möglichst 
bilanzmäßige Aufstellung des Fettstoffwechsels machen zu können. 


Material und Methode. 


1. Anzucht des Versuchsmaterials. 


Nachdem ich trotz mehrfacher Bemühungen ein genetisch einwand- 
freies Material nicht bekommen konnte, verwendete ich für meine Ver- 
suche einen aus dem Handel (F. C. Heinemann, Erfurt) bezogenen 
Senfsamen deutscher Ernte, der in größerer Menge zur Verfügung stand 
und allen Anforderungen entsprach. Ich war damit in der Lage, den 
Atmungsversuchen und Fettbestimmungen sowie den Topfversuchen das- 
selbe Saatgut zugrunde legen zu können. 

Je 2g Samen = rund 410 Stück wurden ohne vorherige Desinfek- 
tion auf 24fädigen, stark befeuchteten Mull ausgelegt, der über PETRI- 
Schalen-Unterteile von 95 mm Z und 20 mm Höhe gespannt war. Je 
2—3 Kulturen wurden in eine große PETRI-Doppelschale, die etwa 50 cem 
Wasser enthielt, eingestellt und diese in einem Thermostaten mit 22° 
Temperaturkonstanz in einer Dunkelkammer untergebracht. Diese 
Dunkelkammer war auf Grund ihrer Lage ohnehin keinen wesentlichen 
Temperaturschwankungen unterworfen. Doch ging mein Bestreben dahin, 
stets möglichst gleiche Außenbedingungen zu schaffen, um sämtliche 
Versuche untereinander vergleichen zu können und die äußeren Versuchs- 
fehler auf ein Mindestmaß zu bringen. Nach je 12 Stunden wurden die 
Kulturen gelüftet und das in der großen Perrı-Doppelschale befindliche 
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Wasser erneuert, um nach 48 Stunden gänzlich entfernt zu werden. 
Außerdem wurde von diesem Zeitpunkt an das Oberteil der großen 
Perri-Schale durch Einklemmen von Pappe etwas angehoben, um den 
Kulturen eine gewisse Luftzufuhr zu gestatten, insbesondere aber um 
eine etwaige schädigende CO,-Anreichung bzw. O,-Verarmung zu ver- 
hindern. Durch einen in dem Mull angebrachten Schnitt wurden etwa 
10—15 ccm Wasser in die Kulturschale einpipettiert, da die Würzelchen 
inzwischen durch den Mull hindurchgewachsen waren und etwa 2 cm in 
die Kulturschale hineinragten. Wurde den Würzelchen in diesem Zustand 
Wasser vorenthalten, so begannen sie stellenweise abzufaulen. Im Ver- 
lauf des dritten Tages wurden die Kulturschalen aus den großen Prrri- 
Schalen entfernt, das tags zuvor zugegebene Wasser abpipettiert und 
die Kulturschalen zwecks Abtrocknung des Mulls einzeln in den Thermo- 
staten eingestellt. Sobald der Mull gerade noch schwach feucht war, 
wurden in die Kulturschalen etwa 30 ccm Wasser zupipettiert, das täg- 
lich erneuert werden mußte. Der Zeitpunkt dieser Flüssigkeitszugabe 
am dritten Tage mußte genau getroffen werden: Wurde der Mull zu 
trocken, so vertrocknete ein Teil der Keimlinge; war der Mull hingegen 
noch zu feucht, so lief die Kultur Gefahr dauernd zu lecken, da die Wurzel- 
härchen als Docht wirkten. Als Folge des dann immer nassen Mulls 
trat reichlicher Pilzbefall auf, der die Keimlinge frühzeitig zum Absterben 
brachte und darüber hinaus eine Fehlerquelle für die späteren Atmungs- 
versuche darstellte. 

Diese Anzuchtmethode bewährte sich nach langen Versuchen in zwei- 
facher Hinsicht am besten: Durch die anfängliche starke Feuchthaltung 
der Kulturen wurde der maximale Keimungsprozentsatz von 88% 
erreicht, während KABos mit einer ähnlichen Methode nur einen Keimungs- 
prozentsatz von 75% erzielte; durch die Trockenhaltung des Mulls nach 
dem dritten Tag wurde ein Pilzbefall der Kulturen fast vollständig ver- 
mieden, ohne die schleimhaltigen, besonders anfälligen Samenschalen 
entfernen zu müssen. Um gelegentlich die Entwicklung der Wurzeln 
beobachten zu können, erfolgte die Anzucht derart, daß der Mull statt 
über eine Perri-Schale über die Öffnung (55 mm &) eines Marmeladen- 
glases von etwa 400 cem gespannt wurde. Um die ankeimenden Samen 
vor Verdunstung zu schützen, stülpte ich eine dem Mull eng anliegende 
Glasschale darüber. Die weitere Anzucht erfolgte sinngemäß nach dem 
geschilderten Verfahren. Die Wurzeln wuchsen dann durch den Mull 
in das Wasser und konnten so durch Anlegen eines Maßstabes an das 
Glas als Durchschnittslänge gemessen werden. 

Die ‚„‚Wasserserien‘“ wurden in Leitungswasser gezogen. Die Lösungen 
von Kaliumphthalat und Kaiiumlaktat — im folgenden kurz Phthalat 
und Laktat genannt — waren 0,05%ig, da die Keimlinge in dieser Kon- 
zentration am besten gediehen, worauf ich später noch näher eingehen 
werde. Da Kaliumphthalat und Kaliumlaktat stets neutral waren, fand 
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durch ihren Zusatz keine py-Veränderung des Wassers statt. Bei An- 
wendung dieser Salzlösungen wurden die Aussaaten vom ersten Tage bis 
zum Absterben mit den 0,05%igen Lösungen behandelt. 

Die Voraussetzung für eine erfolgreiche Anzucht nach der soeben 
geschilderten Methode ist jedoch die Verwendung eines chemisch absolut 
indifferenten Baumwollmulls. Als ich im Jahre 1941 vorübergehend auf 
mehr oder weniger gebläuten Zellwollemull zurückgreifen mußte, stellten 
sich Abfaulen der Wurzeln und frühzeitiges Absterben der Keimlinge ein. 
Als auch mit ungebläutem Zellwollemull noch keine befriedigenden Er- 
gebnisse erzielt werden konnten, stellte mir die Firma Paul Hartmann, 
Heidenheim freundlicherweise den benötigten, chemisch vollkommen 
reinen Baumwollemull zur Verfügung. 

Die Pflanzen wurden allgemein bis zum 12.—14. Tag beobachtet. 
Für die mit dem Fettabbau in Zusammenhang zu bringenden Atmungs- 
versuche kamen jedoch nur Keimlinge bis zum 8. bzw. 10. Tag in Be- 
tracht, da sich später schon leichte Absterbeerscheinungen bemerkbar 
machten. 


2. Technik der gasvolumetrischen Bestimmungen. 

Die Methodik der Kohlensäure- und Sauerstoffbestimmung sei an 
Hand eines Versuches im folgenden beschrieben. Diese Gasbestimmungen 
führte ich mit einer Apparatur aus, wie sie von BELÄK und ILLfnyı im 
wesentlichen konstruiert und mit Erfolg als Respirationsapparat für 
kleine Tiere angewendet worden war. Im Prinzip beruht die Apparatur 
darauf, daß die Pflanzen in einem abgeschlossenen Gasvolumen stehen. 
Die von ihnen ausgeschiedene Kohlensäure wird von der am Boden des 
Gefäßes befindlichen Barytlauge absorbiert und durch Titration be- 
stimmt. Dadurch, daß Sauerstoff von den Pflanzen aufgenommen wird 
und die von ihnen dafür ausgeschiedene Kohlensäure von der Baryt- 
lauge absorbiert wird, entsteht ein Unterdruck, der durch Zufließen- 
lassen von eingestellter Barytlauge wieder ausgeglichen wird. Das 
Volumen der zugegebenen Barytlauge entspricht dem verbrauchten 
Sauerstoff, so daß mit dieser Apparatur gleichzeitig CO, titrimetrisch 
und O, gasvolumetrisch bestimmt wird. Für die freundliche Überlassung 
einer nach BELÄK und Irrfnyı gebauten Apparatur bin ich der I.G. 
Farbenindustrie, insbesondere Herrn Dozent Dr. A. W. Kem zu großem 
Dank verpflichtet. 

Der von mir verwendete Apparat stellt einen geschlossenen Raum 
dar und besteht — wie Abb.2 zeigt — aus je einer aufeinander ab- 
geschliffenen Glasschale, durch deren abschließenden Gummistopfen ein 
Thermometer 7 mit !/,,°-Einteilung, ein Manometer M und eine Glas- 
röhre @ in den Gasraum ragen. Auf dem an dem Glockenhals befestigten 
Messingbajonettverschluß wird ein 60 mm hoher, dem Glaswulst an- 
liegender Metallmantel Ma aufgesteckt und sein Innenraum auf mehrere 
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Male mit einem niedrig schmelzenden (42°) Paraffin ausgegossen; hier- 
durch wird ein hermetischer Abschluß der Grenzflächen Glasglocke- 
Gummistopfen einerseits und Gummistopfen-Glasaggregate andererseits 
erzielt, nachdem sich vorher Picein und Kanadabalsam als unvollkommene 
Abdichtungsmittel erwiesen hatten, während Quecksilber auf die Kulturen 
von nachteiligem Einfluß war. Da die Atmungsyersuche stets bei 22° 





Abb. 2. Schematische Darstellung der 
Apparatur. W zirkulierender Wasser- 
strom, 7 Thermometer, *,*® Eintei- 
lung, M Manometer, G Glasrôhre, 
Ma Metallmantel, D Drahtgestell, 
Mg Metallgefäß, S Druckschlauch, 
B Bürette mitBarytlauge,H Manome- 
terhahn, A Arm als Verbindung von 
Schüttelapparatur mit Schwungrad. 


























durchgeführt wurden, mußte darauf geachtet werden, daß Zimmer und 
Apparatur vor und während des Versuches annähernd gleich temperiert 
waren. 

Die soeben aus dem Thermostat entnommene Kulturschale wurde 
nach Absaugen des Wassers bis auf wenige Kubikzentimeter auf dem 
Drahtgestell D befestigt, dieses in das Unterteil der Apparatur, dessen 
Schliffrand dünn mit wasserfreiem Wollfett eingefettet war, eingesetzt, 
das Oberteil mit den Aggregaten aufgesetzt und fest angedrückt. Über 
den Schliffrand wurde eine den vertikalen Glaswänden straff anliegende 
Gummimanschette gezogen, die sich nach langwierigen Versuchen als 
sicherste Abdichtung erwies. Nunmehr erfolgte das Einstellen der 
Apparatur in ein geräumiges Metallgefäß Mg, Anschluß der Glasröhre @ 
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mittels Druckschlauches 8 an die Bürette B und Einfließenlassen einer 
bestimmten Menge (meist 100 ccm) eingestellter n/10 Barytlauge als 
Vorlauf. Dann wurde der Schlauch 8 abgeklemmt, der Manometer- 
hahn H geschlossen und die Atmungsapparatur durch einen fast ständig 
zirkulierenden Wasserstrom W bespült. Da die Temperatur dieses Wasser- 
stromes durch einen Ultrathermostat NB nach HörrLer sehr genau 
reguliert werden konnte, traten in der Atmungsapparatur auch nie 
größere Schwankungen als + 1/,° auf, was besonders für die Mano- 
meterablesung äußerst wichtig war. Um eine vollständige Kohlensäure- 
absorption zu gewährleisten, mußte das Barytwasser in der Apparatur 
häufig in Bewegung gesetzt werden, wodurch immer neue Oberflächen 
entstehen und auch der Gasraum in Bewegung gesetzt wird. Zu diesem 
Zweck wurde das gesamte Versuchsaggregat auf eine auf vier Rollen 
ruhende Unterlage gesetzt, die durch einen Arm A mit einem Schwung- 
rad und dieses durch einen Transmissionsriemen mit einer Motorachse 
verbunden war. Die Bewegung, die mindestens halbstündlich durch- 
geführt wurde, bestand in einer Hin- und Herverschiebung des gesamten 
Aggregates in Horizontalrichtung, wobei die Ausschläge 10 cm und die 
Frequenz gegen 40 in der Minute betrugen. 

Begann die Kohlensäurebestimmung mit dem Schließen des Mano- 
meterhahnes, so wurde der Sauerstoffverbrauch unter Ablesung des 
Manometer- und Barometerstandes erst von dem Zeitpunkt an gemessen, 
an dem absolute Temperaturkonstanz in der Atmungsapparatur ein- 
getreten war. Durch Sauerstoffverbrauch entstand in dem Gasraum ein 
Unterdruck, der durch Einfließenlassen der entsprechenden Menge ein- 
gestellten Barytwassers ausgegliehen wurde. Die verbrauchten Kubik- 
zentimeter Flüssigkeit gaben dabei die verbrauchte Sauerstoffmenge an. 
Je nach der Atmungsintensität der Pflanzen wurde der am Manometer 
sichtbar werdende negative Druck alle 1—2 Stunden durch Einfließen- 
lassen von Barytwasser ausgeglichen. Am Ende des Versuches wurden 
wieder Temperaturkonstanz und der ursprüngliche Manometerstand 
herbeigeführt, der Barometerstand abgelesen und die gesamte, während 
des Versuches zugeflossene Barytlauge unter Zusatz 0,1%iger alkoholi- 
scher Thymolphthaleinlösung als Indikator zur Bestimmung der Kohlen- 
säure mit n/10 Salzsäure zurücktitriert. Der durch häufige Blindver- 
suche ermittelte Kohlensäuregehalt der Atmungsapparatur wurde von der 
gemessenen Atmungskohlensäure in Abzug gebracht. CO,- und O,- Werte 
wurden gasvolumetrisch errechnet, um das Volumenverhältnis CO,/O, 
und damit den RQ zu ermitteln. Da hierbei stets auf 0°, 760 mm und 
Trockenheit bezogen wurde, stand einer späteren Umrechnung von CO, 
und O, in Milligramm, die für eine Verkettung der Kohlendioxyd- und 
Sauerstoffwerte mit den Ergebnissen des Fettabbaues in Milligramm 
erfoderlich war, nichts mehr im Wege. Auf diese Weise konnten 
natürlich nur Durchschnittswerte erhalten werden, da nur größere 
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Samenmengen genügend große Ausschläge hervorrufen. Werte für einzelne 
Pflanzen hätte man nach der mikrorespirometrischen Methode von ULLRICH 


und RUHLAND erhalten können. 

Um ein möglichst genaues Bild von der Sauerstoffaufnahme und 
Kohlensäureabgabe zu gewinnen und etwaige Versuchsfehler auf ein 
Minimum zu bringen, wurden die Atmungsversuche auf durchschnitt- 
lich 12 Stunden ausgedehnt. Ein Ausgleich der verbrauchten Sauer- 
stoffmenge durch Zuleitung neuen Sauerstoffs, wie das bei Atmungs- 
versuchen mit Tieren nötig ist (BELAK-ILLÉNYI und APPEL-BERGER- 
Bönm-KeıL-ScHILLER), war bei meinen Atmungsversuchen nicht erforder- 
lich. Da die Atmungsapparatur ein Volumen von 7 Liter besaß und der 
maximale Sauerstoffverbrauch während eines Versuches 120 ccm = 8,5% 
betrug, konnte von einer für die Keimlinge nachteiligen Sauerstoff- 
verarmung nicht die Rede sein. 

Es versteht sich von selbst, daß auch während der Atmungsversuche 
jeglicher Lichteinfluß zu vermeiden war, um Assimilation auszuschalten; 
außerdem hat nach VAN DER PAAUW der Einfluß von Licht eine Erhöhung 
der Atmungsintensität zur Folge. Darüber hinaus kann nach MATTHEs 
Licht unter Umständen eine Beeinflussung der Jodzahl hervorrufen. 
All diese Fehlerquellen kommen bei meinen Versuchen jedoch nicht 
in Betracht, da selbst ein geringes Ergrünen der Keimlinge niemals 
festgestellt werden konnte. 

Besonders prüfte ich, inwieweit die Atmungsapparatur einwandfrei 
arbeitete. Grundlegende Voraussetzung für sämtliche Versuche war 
natürlich eine absolut dichte Apparatur. Die entsprechenden Prüfungen 
führte ich zunächst mit gekeimten Erbsen als Testobjekt durch. Da es 
sich hierbei um Samen handelte, die als Reservestoff fast nur Kohle- 
hydrate enthalten, müßte bei einwandfreiem Arbeiten der Apparatur 
theoretisch ein Respirationsquotient von 1 ermittelt werden. In der 
Praxis war dies leider nur selten der Fall: Je nach Anzucht der Erbsen 
in Erde, Sand oder auf Filtrierpapier schwankten die Quotienten zum 
Teil erheblich. In Übereinstimmung mit GopLewskı fand ich einen 
Respirationsquotienten von annähernd 1, wenn die Quellung der Samen 
unter Luftzutritt erfolgte. Verwendete ich hingegen Erbsen, die vor dem 
Versuch durch längeres Liegen unter Wasser, also ohne Luftzutritt 
gequollen waren, so erhielt ich Quotienten kleiner als 1, auch wenn die 
Samen aus dem Wasser herausgenommen und dem Luftzutritt zugäng- 
lich gemacht worden waren. Hieraus folgt, daß die unter Wasser statt- 
gefundene intramolekulare Atmung erst allmählich bei Luftzutritt durch 
die normale Atmung ersetzt wird. Ähnliche Werte wurden auch von 
FRIETINGER gefunden. STILES und LEACH, die die Atmung von Erbsen 
nur wenige Stunden nach der Quellung beobachteten, fanden Werte, 
die zwischen 1,03 und 0,92 lagen. Auf Grund dieser schwankenden 
Quotienten konnten gekeimte Erbsen als Testobjekte nicht in Frage 
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kommen. Ergänzend sei bemerkt, daß K. Noack für thermophile Pilze, 
die Glucose veratmeten, die typischen Werte von 1,0—1,09 fand. 

Die Prüfung der Apparatur auf absolute Dichte nahm ich nunmehr 
— um von möglichst wenig Faktoren abhängig zu sein — in Form von 
Blindversuchen ohne Pflanzen vor. Zeigte das in den Gasraum ragende 
Thermometer Temperaturkonstanz an, so wurden Barometer-, Mano- 
meter- und Thermometerstand notiert und die leere Apparatur mehrere 
Stunden in dem Wasserbad bzw. in dem zirkulierenden Wasserstrom 
stehengelassen. Wurde danach wieder Temperaturkonstanz herbeigeführt 
und zeigte sich hierbei derselbe Barometer-, Manometer- und Thermo- 
meterstand wie bei Versuchsbeginn, so mußte die Apparatur dicht sein. 
Entsprechende Blindversuche wurden bei Beginn und Abbruch der 
jeweiligen Atmungsserien vorgenommen. 

Nachdem die Atmungsapparatur auf Grund längerer Versuche immer 
weiter vervollkommnet worden war, erwies sie sich als sehr zuverlässig. 
Sie war gegenüber der Apparatur von GODLEWSKI weitgehend ver- 
bessert und hatte gegenüber der Apparatur von FERNANDES den Vorteil 
der einfacheren Ausführung. 


3. Chemische Untersuchungsmethoden. 

Die Fettbestimmung an trockenem Samenmaterial und gekeimten 
Pflanzen wurde folgendermaßen ausgeführt. Es gelangten — je nach 
Alter der Kulturen — immer so viele Kulturschalen zur Verarbei- 
tung, wie zur Gewinnung der für mehrere Jodzahlbestimmungen er- 
forderlichen Fettsäuremengen notwendig waren. Stets wurden Wasser-, 
Phthalat- und Laktatkulturen für die Fettbestimmungen zu gleicher 
Zeit angesetzt und in 3 Soxhlet-Extraktionsapparaten auch neben- 
einander verarbeitet, so daß auch hier die Ergebnisse untereinander 
vergleichbar sind und äußere Versuchsfehler auf ein Mindestmaß redu- 
ziert wurden. Die Keimlinge einschließlich Wurzeln wurden mit einer 
Schere zerkleinert, in einem Glaskolben mit Rückflußkühler mit Alkohol 
übergossen und auf einer Heizplatte etwa !/, Stunde aufgekocht. Durch 
diese Alkoholbehandlung werden sämtliche Lebensvorgänge sofort unter- 
bunden und somit weitere, durch Einwirkung von Luft und Licht 
bedingte Umsetzungen verhindert. Bei dem sonst allgemein üblichen 
Verfahren, die Pflanzen im Wärmeschrank zu trocknen, sterben die 
Keimlinge nur allmählich ab, wobei noch die verschiedensten Reak- 
tionen wie Oxydation usw. vor sich gehen können. 

Die alkoholische Flüssigkeit wurde abfiltriert, bis zum Auftreten einer 
Trübung abdestilliert, mit Wasser verdünnt und 2—3mal mit Äther 
ausgeschüttelt und der Äther mit dem aus den Extraktionen erhaltenen 
Äther später vereinigt. Das übrige Untersuchungsmaterial wurde an 
der Luft getrocknet, grob gemahlen und in einem Soxhlet-Extraktions- 
apparat 15 Stunden extrahiert. Nach erneutem Trocknen der Rück- 
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stände bei Lufttemperatur wurden diese fein gemahlen, um die Gewebe 

zu zerstören und dadurch die letzten Fettspuren gewinnen 
zu können. Die Verluste, die durch Haftenbleiben kleinster Teilchen 
im Getriebe der Mühle entstanden, betrugen nie über 2%. Wurden die 
Rückstände nur einmal — und zwar gleich mit Feineinstellung — ge- 
mahlen, so blieben erhebliche Mengen Fett im Getriebe der Mühle 
hängen, wodurch die Fettwerte fehlerhaft wurden. Das fein gemahlene 
Untersuchungsmaterial wurde anschließend nochmals 15 Stunden mit 
Äther extrahiert und die Extrakte sowie die Ätherausschüttelung des 
Alkohol-Wassergemisches vereinigt. Vor der weiteren Aufarbeitung wurde 
der Extraktionsrückstand mit Scharlach-R (Weser 1937) auf Fettreste 
mikroskopisch geprüft. 

Die vereinigten Ätherflüssigkeiten wurden 24 Stunden lang mit aus- 
getrocknetem Natriumsulfat behandelt, um noch anhaftende Spuren von 
Wasser zu binden. Anschließend wurde das Natriumsulfat abfiltriert, 
mehrere Male sorgfältig mit Äther ausgewaschen und die vereinigten 
Ätherauszüge der Destillation unterworfen. Um die letzten Ätherreste 
zu entfernen, wurde nach dem Abdestillieren noch etwa !/, Stunde auf 
dem Wasserbad nacherhitzt und mittels Wasserstrahlpumpe evakuiert. 
In dem vorher genau gewogenen ERLENMEYER-Kélbchen von 50 ccm 
blieb das isolierte Gesamtfett zurück. 

Zur Bestimmung der Jodzahl mußten die in der Gesamtfettmenge 
enthaltenen Fettsäuren abgetrennt werden. Zu diesem Zwecke wurde 
das Gesamtfett mit überschüssiger alkoholischer Kalilauge 1 Stunde in 
einem Schliffkölbehen mit Rückflußkühler verseift. Während die Mischung 
von Fett und Kalilauge anfangs trüb, später goldgelb war, wurde die 
Mischung bei völliger Verseifung ganz klar. Den Verseifungsrückstand 
verdünnte ich in einem Schütteltrichter mit Wasser und schüttelte 
alkalisch 2mal mit Petroläther aus, um fettähnliche wasserunlösliche 
Stoffe (Proteine usw.) zu entfernen. Hierauf wurde die so gereinigte 
Seifenlösung im Scheidetrichter mit verdünnter Schwefelsäure gespalten 
und die Fettsäuren durch mehrmaliges Ausschütteln mit Äther von 
diesem aufgenommen. Nach der bei der Gewinnung des Gesamtfettes 
geschilderten Methode erhielt ich die Fettsäuren quantitativ und in 
größtmöglicher Reinheit. 

Um einer Oxydation vorzubeugen, wurden die Fettsäuren nach dem 
Erkalten gewogen und anschließend sofort die Jodzahl nach der Methode 
von ROSENMUND mit Pyridinsulfatdibromidlösung in Eisessig bestimmt’. 
Da es sich herausstellte, daß bei mehreren Bestimmungen eine gewisse, 
oft allerdings nur geringe Streuung auftrat, führte ich stets mindestens 
3 Bestimmungen durch. Erst das arithmetische Mittel dieser Zahlen 
wurde ausgewertet. Zu erwähnen wäre noch, daß nur mit FeSO, redu- 
zierter Äther zu den Untersuchungen Verwendung fand, da käuflicher 


ı Vgl. Z. Unters. Nahrgsmitt. usw. 46, 154 (1923). 
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Äther häufig Peroxyde enthält, die die Jodzahlbestimmung stark be- 
einflussen können. 


Wachstumsverlauf, Gasstoffwechsel und Fettabbau. 


1. In Wasser. 

Als Grundlage für sämtliche Stoffwechselmessungen sind die Ergeb- 
nisse anzusehen, die ich bei Senfkulturen in Leitungswasser ermittelte. 
Sie sollen daher in diesem Abschnitt besonders ausführlich behandelt 
werden. Die Zusammen- # 
setzung der Senfsamen ist 
nach K6nie: 7,18% Was- 
ser, 27,59% Rohproteint, 
29,66% Rohfett, 20,83% 
N-freie Extraktstoffe und 
Stärke, 10,27% Rohfaser 
und 4,47% Asche. 





D & & 


a) Wachstumsverlauf. 
Werden Senfsamen in Was- 
ser oder Salzlésungen an- 
gezogen, so läßt sich stets 
der in Abb. 3 wiederge- lag 
gebene Wachstumsverlauf Abb. 3. Länge des Hypokotyls in Wasser. 
beobachten. Einem an- 
fänglichen langsamen Wachstum folgt vom 4.—6. Tag ein sehr starker Zu- 
wachs, der dann immer geringer wird bis zum Absterben des Keimlings 
zwischen dem 12. und 14. Tag. Zu diesem Zeitpunkt hatten in Leitungs- 
wasser die Hypokotyle eine Länge von etwa 9—10 cm, die Wurzeln von 
8—9 cm erreicht. Sämtlichen Wachstumsmessungen — auch bei den 
Salzlösungen — liegt der Mittelwert aus je 3 Versuchsserien zugrunde, 
das sind rund 100 Keimlinge. Da bei einer Aussaat von 20—25 Samen 
die Keimlinge bei weitem nicht so dicht standen wie bei den zur Er- 
mittlung des Stoffwechsels dienenden Kulturen mit etwa 400 Samen, 
konnten sich die Pflanzen auch besser entwickeln, was sich in einem 
etwas stärkeren Längenwachstum bemerkbar machte. 

b) Gasstoffwechsel. Anfänglich wurde versucht, den gesamten Stoff- 
wechsel vom Tage der Keimung bis zum Absterben der Keimlinge zu 


1 In den verschiedenen Versuchen, die WEBER und SKRAUP und ihre Mitarbeiter 
angestellt haben, ist wiederholt festgestellt worden, daß der Eiweiß-(N-) Gehalt 
des ursprünglichen Samens innerhalb der ganzen verfolgten Wachstumsperiode 
praktisch als konstant anzusehen ist. Die aus der Verfolgung des Gasstoffwechsels 
und der Fettbilanz gezogenen Schlüsse erfahren also keine Einschränkung durch 
eine etwa vermutete, tatsächlich aber ausgeschlossene Mitbeteiligung der Eiweiß- 
komponente. 


26* 








messen. Der Verlauf der Atmungskurven (Abb. 4 und 5) zeigte jedoch, 
daß mit den ersten Absterbeerscheinungen an den Keimpflanzen auch Un- 
regelmäßigkeiten in der CO,-Abgabe und in der O,-Aufnahme verbunden 
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13. 
lag 
Abb. 4. CO,-Abgabe in Wasser (1 g/1 Stunde). Versuch 1—4. 


waren. Infolgedessen haben über den 8. Tag hinaus fortgesetzte 
Messungen nicht mehr die Genauigkeit der vorherigen Ergebnisse und 
besitzen nur orientierenden Charakter. Sämtlichen, besonders in der 





Jag 


Abb. 5. O,-Aufnahme in Wasser (1 g/l Stunde). Versuch 1—4. 


SchluBbetrachtung angefiihrten Berechnungen liegen daher stets nur die 
bis zum 8. Tag ermittelten Messungen zugrunde. 

Findet am 1. Tag nur eine ganz geringe Atmung statt (Abb. 4 und 5), 
so schnellen die CO,- und O,-Werte am 2. Tag um das 5fache empor 
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und erreichen am 3. Tag ihr Maximum. Während nun die CO,-Werte 
langsam aber stetig abnehmen, lassen die Sauerstoffkurven dem steilen 
Anstieg bis zum 3. Tag einen steilen Abfall am 4. Tag folgen, um von 
hier aus ebenfalls gleichmäßig, aber stärker als die CO,-Kurven ab- 
zusinken. Besonders wichtige Kurvenpunkte, wie z. B. der 2., 3. und 
4. Tag wurden — wie auch bei den Phthalat- und Laktatkulturen — 
durch Einzelbestimmungen noch mehrfach gestützt. Das von FRIETINGER 
in vielen Fällen anfänglich beobachtete Fallen der CO,-Abgabe ist bei 
mir nicht festzustellen, da ich die Keim- 
linge erst von der 12. Stunde an unter- 
suchte. 

Zeigen die CO,-Kurven (Abb. 4) stets 
einen sehr ähnlichen Verlauf, so gilt das 
im allgemeinen auch von den O,-Kurven. 
Nur in einem Versuch wich eine Sauer- 
stoffkurve hiervon ab; sie hatte je 1 Maxi- „, 
mum am 3. und 5. Tag, dafür aber einen 
um so tieferen Abfall am 4. Tag (Abb. 5a). - 
Um zu priifen, inwieweit es sich hierbei 
um eine abnorme Erscheinung handelte, 
übertrug ich von sämtlichen Kurven die 
für 1 g in 1 Stunde ermittelten CO,- und 7” Ih 
O,-Werte auf Millimeterpapier, verband  4pp. 5a. Abnormer Verlauf einer 4 
diese in Versuchen von 12 Stunden Dauer Kurve von Senfkeimlingen in Wasser 
gefundenen Punkte und ermittelte durch en 
Auszählen der kleinen Quadrate die Menge der innerhalb 8 Tagen 
aufgenommenen bzw. abgegebenen Gase. 

Wie auf Grund der vier fast parallelverlaufenden CO,- und O,-Kurven 
angenommen werden konnte, weichen die von 1g Senf in 8 Tagen 
abgegebenen Gesamt-CO,-Mengen bzw. aufgenommenen Gesamt-O,- 
Mengen nur in geringem Maße voneinander ab. Dasselbe gilt für die 
abnorm verlaufende Kurve mit den 2 Maxima am 3. und 5. Tage. Daraus. 
ist ersichtlich, daß etwaige im Kurvenverlauf vorkommende Abweichungen 
sich allmählich ausgleichen und den Gesamtumsatz in keiner Weise 
beeinträchtigen. Dies ist um so einleuchtender, als ja stets gleiche 
Fettmengen als Reservestoff vorhanden sind. 

Der Respirationsquotient wird bei Veratmung von Fett allgemein 
mit 0,7 bzw. etwas unter 0,7 angenommen. Die in Abb. 6 wieder- 
gegebenen Kurven zeigen, besonders an den Tagen des beginnenden 
und stärksten Wachstums einen RQ weit unter 0,7 an. Eine Erklärung 
bzw. Deutung hierfür ist zunächst scheinbar nicht möglich. RQ kleiner 
als 0,7 wurden auch von KrasınskA bei Atmung von Helianthus ge- 
funden, wobei einem anfänglichen RQ von 0,928 und 0,721 ein Ab- 
sinken auf 0,488 und 0,408 folgte. Nach A. J. ERMAKoFF und N. N. Iwa- 
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NOFF traten bei Veratmung von Ölen sogar RQ von 0,33 auf. Ein deut- 
licher Zusammenhang scheint aber zwischen Wachstum und Kohlen- 
dioxydabgabe bzw. Sauerstoffaufnahme zu bestehen, da in jedem Fall 
der maximale tägliche Zuwachs (Abb. 7) 2 Tage später eintritt als das 
CO,- und O,-Maximum. 


13. 
1g 
Abb. 6. Respirati tienten in Wasser. Versuch 1—4. 


Bei sämtlichen bei 22° durchgeführten Atmungsversuchen stellte ich 
fest, daß die zur Atmung verwendeten Kulturen gegenüber den nur im 
Thermostaten bei 22° gezogenen Kontrollkulturen im Wachstum etwas 
voraneilten: Einer 8 Tage alten Atmungskultur entsprach eine 10 Tage 
alte Thermostatkultur. Diese Wachstumsverschiebungen wurden bei den 
45 
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ag 
Abb. 7. Täglicher Zuwachs des Hypokotyls in Wasser. Versuch 1—4. 


folgenden Fetibestimmungen entsprechend berücksichtigt. Court berichtet 
über eine Förderung von Senfkeimlingen durch Schütteln, die er auf eine 
Erhöhung der Permeabilität der Plasmagrenzflächen zurückführt. Mög- 
licherweise spielt dieser Vorgang auch bei meinen Pflanzen eine Rolle, die 
ja während der Atmungsversuche zeitweise geschüttelt werden mußten. 

c) Fettabbau. Der Verlauf der Atmungskurven läßt vermuten, daß 
sich der Fettabbau nicht gleichmäßig vollzieht, sondern daß zwischen 
Atmungsverlauf und Wachstum einerseits sowie Fettabbau andererseits 
Beziehungen bestehen. Um derartige Fettveränderungen analytisch 
erfassen zu können, mußte der Entwicklungsgang der Kulturen an 
besonders markanten Punkten unterbrochen werden. Ich setzte daher 
Kulturen an, die nach 2, 3, 4, 6 und 8 Tagen! geerntet und nach dem 
eingangs beschriebenen Verfahren untersucht wurden. 

1 In Wirklichkeit nach 2, 31/,, 4/,, 7 und 10 Tagen, da sie somit im Wachstum 
wie im quantitativen Gasstoffwechsel den Werten der Atmungskurven vom 2., 
3., 4., 6. und 8. Tage entsprachen. 
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Die in Tabelle 1 angeführten Werte stellen die quantitativen Fett- 
befunde je einer Untersuchung verschiedener Serien dar. Da diese 
ersten Versuchsserien nur orientierender Art waren, begnügte ich mich 








Tabelle 1. 
Là d Gesamtfett: A 
Alter der serie | aumateut | Eine der] Gemmttettmene: van. | Annapme von 

age g in em von 1g Aussaat anderen in Prozent 
2 6 0,3 275 mg = 27,5% — 2,5 

3 10 13 196 mg — 19,6% —79 

4 12 3,5 142 mg = 14,2% — 5,4 

6 14 56 111 mg = 11,1% —3,1 

8 18 7,2 83 mg — 8,3% —2 














mit der Bestimmung des Gesamtfettes; denn es sollte lediglich fest- 
gestellt werden, wie viel Keimlinge bzw. wie viel Gramm Saatgut erforder- 
lich waren, um an den von mir gewählten Untersuchungstagen die für 
eine genaue Untersuchung sowie für mehrere Jodzahlbestimmungen 
genügende Menge Fett zu liefern. Darüber hinaus gewährt die Tabelle 
einen Überblick über den Verlauf des Fettabbaues, der mit der von 
Kasos getroffenen Feststellung in Einklang zu bringen ist; danach 
findet beim Senf die größte Abnahme an Fett bis zum 8. Tag statt, 
während sich dann der Fettgehalt sehr langsam vermindert. 

Die genaue Ermittlung des Fettgehaltes der verschiedenen Serien 
wurde in der Art vorgenommen, daß von den 2, 3 und 4 Tage alten 
Kulturen je 3, von den 6 Tage alten Kulturen 2 und von den 8 Tage 
alten Kulturen 1 Einzelbestimmung durchgeführt wurden. Neben dem 
Gesamtfett und Trockenrückstand bestimmte ich nach erfolgter Ver- 
seifung auch die Fettsäuren, die ich sämtlichen Betrachtungen zugrunde 
lege, da hierbei eine Fettkomponente in reinster Form vorliegt. 

Abb. 8 zeigt die Mittelwertkurven und Jodzahlen, während die 
Punkte die Einzelwerte der jeweiligen Bestimmungen darstellen. Einer 
geringen Fettabnahme bis zum 2. Tag mit 2,9% folgt am 3. und 4. Tag 
eine Abnahme von 7,0 bzw. 5,1%; d.h. am 3. und 4. Tag wird über 
die Hälfte des gesamten zur Verfügung stehenden Fettes abgebaut. Da 
dieser Fettabbau aber nur unter Aufnahme von Sauerstoff vorgenommen 
werden kann und bei den Atmungskurven zwischen dem 2. und 4. Tag 
ebenfalls ein besonders hoher Sauerstoffverbrauch gefunden wurde, 
ergibt sich eine schöne Übereinstimmung zwischen theoretischer Über- 
legung und praktischem Untersuchungsbefund. Analog den Sauerstoff- 
kurven nimmt auch der Fettgehalt der Keimpflanzen vom 4. Tage an 
langsamer, aber stetig ab. Die auffallende Streckung der Keimpflanzen 
zwischen dem 3. und 6. Tag ist auf Grund der erhöhten Fettabnahme 
sowie O,-Aufnahme zwischen dem 2. und 4. Tag insofern einer Erklärung 
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zugänglich, als in diesem Zeitraum neben einer intensiven Atmung die 
für den Aufbau der Keimlinge erforderlichen Elemente reichlich gebildet 
werden dürften. Somit läßt sich auch der Anstieg der nach den Fett- 
extraktionen verbliebenen Trockenrückstände an diesen Tagen (Abb. 9) 
erklären, während im ganzen gesehen weder von einer Abnahme noch 
von einer Zunahme an Trockensubstanz während der achttägigen Ent- 
wicklungsperiode gesprochen werden kann, obgleich dies nach ZELLER 
theoretisch durchaus denkbar wäre. Denn bei der Oxydation der 
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Abb. 8. Fettsäuren und — — — — Jodzahlen in Wasser. 





Fettsäuren werden so große Mengen Sauerstoff in die Moleküle eingebaut, 
daß die Menge des so eingelagerten Sauerstoffs die Menge des bei der 
Atmung ausgeschiedenen Kohlendioxydes überschreiten und dadurch 
eine Zunahme des Trockengewichtes trotz Verminderung des Energie- 
inhaltes bewirken könnte. — Da das Reservefett größtenteils veratmet 
und nur in bestimmten Grenzen Zellulose gebildet wird, muß die aus 
Trockenrückstand (Zellulose) und Fettsäuregehalt gebildete Summe 
ständig abnehmen. Die entsprechende, in Abb. 9 wiedergegebene Kurve 
veranschaulicht diesen regelmäßig auftretenden Substanzverlust. 

Die Jodzahlkurve (Abb. 8) zeigt zunächst ein kurzes Ansteigen, wie 
es von WEBER bei keimenden Kürbissen und von TILENIUS bei keimenden 
Sonnenblumen gefunden wurde; die Jodzahlen steigen beim Senf von 
99,2 auf 101,8, um am 3. Tag wieder auf 100,1 abzusinken. Während 
nun bei Sonnenblumen dieses Absinken ununterbrochen anhält, beginnen 
die Jodzahlen beim Senf über 101,0 am 4. Tag und 103,4 am 6. Tag auf 
107,3 am 8. Tag zunächst allmählich, dann jedoch steiler anzusteigen. 
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Keimende Kürbisse lassen ihrem ersten Ansteigen mit anschließendem 
Absinken der Jodzahlen einen zweiten Anstieg folgen, der aber bei 
weitem nicht so steil wie beim Senf verläuft und außerdem nach wenigen 
Tagen von neuem abzusinken beginnt. Das gleiche anfängliche Steigen 
der Jodzahl (die ungesättigten Fettsäuren werden rascher verbraucht 
als die gesättigten) fand auch schon $. Ivanow bei der Keimung ver- 
schiedener fetthaltiger Samen. 

Eine hohe Jodzahl deutet auf das Vorhandensein ungesättigter Fett- 
säuren, die noch reichlich Sauerstoff aufnehmen können. Nach Abb. 8, 
werden also bei Beginn der Keimung ungesättigte Fettsäuren gebildet 
die nach den von SKRAUP und STRIECK an Tierversuchen gefundenen 
Ergebnissen den Abbau des 
Reservefettes erst auslösen und 
dessen Geschwindigkeit ent- 
scheidend beeinflussen. Ein Ab- 
sinken der Jodzahl müßte dann 
den Abbau des Reservefettes an- 
zeigen, was beim Vergleich mit 
der Fettkurve beim Senf tat- 4. 
sächlich zutrifft. Das erneute lag 
Ansteigen der Jodzahl bis zum 4” re ad 
8. Tag kann allerdings chemisch Wasser (Mittelwerte). 
nur schwer erklärt werden und 
dürfte mit dem bei fortschreitender Entwicklung immer geringer wer- 
denden Fettgehalt in Beziehung stehen. Der Grund fiir den stellen- 
weise ähnlichen Verlauf der Jodzahlkurven von Senf und Kürbis 
wird darin zu finden sein, daß beide Keimpflanzen ein Stadium starken 
und plötzlichen Längenwachstums durchmachen. Keimlingen mit gleich- 
mäßigerer Entwicklung, wie z.B. bei Helianthus, entspricht auch ein 
gleichmäßigerer Verlauf der Jodzahlkurve. 

Vorübergehend versuchte ich, die Fettbestimmungen nach den ersten 
Tastversuchen auf eine andere Art durchzuführen. Hierfür waren zwei 
Gründe maßgebend: 1. stellten sich die Fettextraktionen nach Soxhlet 
als zeitraubend heraus; 2. waren trotz Rückgewinnung des verbrauchten 
Alkohols und Äthers bei der großen Anzahl von Bestimmungen Verluste 
zu erwarten, die nur schwer ersetzt werden konnten. Ich glaubte diese 
neue Methode in der von BöMERr referierten ,,Fettbestimmung in tierischen 
Organen‘ gefunden zu haben, die von Kem und Mitarbeitern zur Fett- 
bestimmung ihrer Versuchstiere angewandt wurde. Wenn sich dieses 
von KumacawA und Suto entwickelte Verfahren auch zunächst nur 
auf die Fettbestimmung in tierischen Organen erstreckt, um allerdings 
später von INABA auch mit Erfolg auf die Fettbestimmung in Nahrungs- 
mitteln ausgedehnt zu werden, so schien ein Versuch mit dieser Methode 
aus den genannten Gründen als durchaus lohnend. Darüber hinaus 
hatte INABA auf Grund vergleichsweise durchgeführter Bestimmungen 
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in 19 Samen 
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— allerdings mit stärkereichen Nahrungsmitteln — gefunden, daß das 
Soxhletverfahren gegenüber der Methode von Kumacawa-Suro zum Teil 
erhebliche Unterwerte lieferte. 

Die Fettbestimmung nach KumacAawA-SuTo beruht auf einer direkten 
Verseifung des Untersuchungsmaterials mit Natronlauge, wobei eine 
vollständige Verseifung nur mit einer 4—5n NaOH zu erreichen ist. 
Da nach ULLMANN Zellulose bei längerer Berührung mit 16%iger Natron- 
lauge in geringen Mengen gelöst wird, konnte eine exakte Bestimmung 
des nach Isolierung des Reservefettes verbliebenen Rückstandes nicht 
mehr vorgenommen werden. 


Tabelle 2 veranschaulicht die vergleichsweise vorgenommenen Unter- 
suchungen, wobei die Kulturen stets unter gleichen Bedingungen 
angezogen wurden, Die Werte zeigen, daß das Verfahren von Kumacawa- 
Suto für meine Senfkulturen nicht in Frage kommen konnte. Die 
Unterwerte stehen in gar keiner Beziehung zu der nach 2 Tagen auf- 
genommenen O,-Menge. Da die Keimpflanzen ziemlich schleimhaltig 









































Tabelle 2. 
KUMAGAWA-SUTO SOXHLET 
Alter Fettsäuren in Prozent Fettsäuren in Prozent 
in Tagen | Zerkleinerungs- Zerkleinerungs- 
form Einzel- Mittel- form Einzel- Mittel- 
werte werte werte werte 
0 r 24,8 ? 27,4 
fein 4 fein f 
0 25,7 25,3 28,0 27,5 
0 gemahlen 25.3 gemahlen 27.1 
2 zerschnitten 4,1 zerschnitten 24,8 
2 zerquetscht 5,1 5,9 und 23,0 24,6 
2 gewiegt 8,4 gemahlen 25,9 


sind, hegt vielmehr die Annahme nahe, daß die Fetttröpfchen in den 
Keimlingen von Schleim umgeben sind, die Verseifungslauge darin ein 
nur teilweise zu überwindendes Hindernis findet und somit eine voll- 
ständige Verseifung des vorhandenen Reservefettes verhindert wird. 


2. In Kaliumphthalat. 

Zwischen Senfkeimlingen, die in Leitungswasser einerseits sowie in 
Kaliumphthalat- bzw. Kaliumlaktatlösung andererseits gezogen wurden, 
zeigten sich deutliche Wachstumsunterschiede. Es war nun wichtig 
zu wissen, worauf dicse Wachstumszunahme bei den Pflanzen der Salz- 
lösungen zurückzuführen ist. Schon WEBER und SKRAUP haben das 
Kaliumphthalat seinerzeit gewählt, als sich bei der Keimung fetthaltiger 
Samen auch Kaliumazetat gegen Natriumazetat verschieden verhielt, 
um die Wirkung eines organischen Kaliumsalzes festzustellen, dessen 
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Anion aller Voraussicht nach in den Stoffwechsel nicht einbezogen würde. 
COOH 
Die Phthalsäure, Benzol-o-dicarbonsäure [ Coon ist als völlig körper- 


7 

fremd anzusehen, für den Stoffwechsel der Pflanze sicher unangreifbar 
und wäre daher in den Trockenrückständen auch in kleinsten Mengen 
durch die empfindliche Phthaleinreaktion nachzuweisen. Stets gelangte 
neutrales Kaliumphthalat zur Anwendung, nicht das von Dustman 
verwendete saure Kalium- z 
phthalat, das nach ihm für , 
Tomatenpflanzen giftigist, 
allerdings auch in höheren 
Konzentrationen (0,1%) 
als den von mir gewählten. 

a) Wachstumsverlauf. 
Für alle weiteren Versuche 
war die Klärung der für 
Senfkeimlinge günstigsten 
Konzentration von grund- 
legender Bedeutung. Zu- 
nächst beobachtete ich das 
Wachstum der Keimlinge 
ineiner Lösung, die 0,005% 
Kaliumphthalat enthielt , 


(Abb. 10). Bereits vom ag 


=. Tag an war im Vergleich Abb. 10. Lange des Hypokotyls in Wasser und Kalium- 
7 ‘ A phthalatlösungen. Wasser, —---— 0,005 % 
zu Wasser ein geringer Phthalat,—--— 0,05 % Phthalat, —-—- 0,5 % Phthalat. 


Längenunterschied  fest- 

stellbar, der am 13. Tag 1,4 cm betrug. Einer durchschnittlichen 
Wurzellänge von 9 cm in Wasser stand eine solche von 6,5 cm 
gegenüber. 

Ganz ähnliche Beobachtungen konnte ich bei den Versuchsserien 
machen, die mit 0,05% Phthalat angesetzt wurden. Einer geringen 
Hemmung — im Vergleich zu 0,005% Zusatz — bis zum 8. Tage folgt 
von diesem Zeitpunkt ab eine deutliche Wachstumszunahme. Das Wurzel- 
wachstum steht mit 6cm Durchschnittslänge nur wenig zurück. 

Zuletzt prüfte ich das Wachstum in 0,5%iger Phthalatlösung. Der 
Kurvenverlauf weicht von den anderen ganz wesentlich ab. Die hohe 
Konzentration wirkt nicht nur hemmend, sondern ausgesprochen giftig, 
was sich in einer Verkümmerung der Wurzeln und hoher Sterblichkeit 
der Keimpflanzen bemerkbar machte. — Vergleicht man die Ergebnisse 
der verschiedenen Versuchsserien, so findet man, daß für weitere Ver- 
suche nur 0,05 und 0,005%ige Kaliumphthalatlösungen in Frage kommen. 
Aus einem später bei der Besprechung von Kaliumlaktatlösungen noch 
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zu erörternden Grunde entschied ich mich für Lösungen mit 0,05% 
Kaliumphthalatzusatz. 

b) Gasstoffwechsel. Abb. 11 und 12 veranschaulichen den Gasstoff- 
wechsel von Senf in 0,05%iger Phthalatlösung. Auffallend ist, daß sich 
der bei Wasser beobachtete gleich- 
mäßige Verlauf der CO,-, besonders 
aber der O,-Kurven hier nicht 
wiederholt. Wenn auch die Kurven 
mit einem einmaligen Anstieg und 
anschließendem Abfallen der Werte 
durchaus sinngemäß verlaufen, so 
täuscht das über die Unregelmäßig- 
keiten nicht hinweg. Diese wieder- 
holten sich auch bei weiteren 
Kurven, die jedoch einer besseren 
Übersicht wegen nichteingezeichnet 
wurden. Wird für jede Kurve nach 
der bei Wasser beschriebenen Art 
der Gesamtumsatz an CO, und O, 
ermittelt, so zeigt sich auch hierbei 
wieder eine überraschende Über- 
einstimmung untereinander, wie 
man sie auf Grund des verschieden- 
artigen Kurvenverlaufs wohl kaum 
erwartet hätte. 


Es ist einleuchtend, daß sich 
Schwankungen, besonders der O,- 
Kurven, in den Respirationsquo- 
tienten widerspiegeln (Abb. 13); 
doch kommt auch hier die beim 
Wasser beobachtete Tendenz in 
großen Zügen klar zum Ausdruck. — 
Eine zeitliche Verschiebung zwi- 
schen Gasstoffwechsel- und Wachs- 
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Tag 
Abb. 11. CO,-Abgabe in 0,05% Phthalat 
ersuch 


(1g/1 Stunde). V 1—4. 








tumsmaxima ist deutlich erkennbar. 


0 
709 Nachdem — wie schon eingangs 
Abb. 12. O,-Aufnahme in 0,05% Phthalat angel: 
(1 g/l Stunde). Versuch 1—4. betont — sämtliche Versuche unter 
denselben Bedingungen durch- 


geführt wurden, liegt es nahe, die gefundenen Unregelmäßigkeiten der 
Einwirkung des Kaliums zuzuschreiben. 

c) Fettabbau. Wie bei Wasser, wurde auch bei den Phthalatkulturen 
an den jeweiis charakteristischen Punkten des Gasstoffwechsels der Ent- 
wicklungsgang unterbrochen und Fettbestimmungen nach Soxhlet 
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durchgeführt. Die gefundenen Werte sind in Abb. 14 wiedergegeben. 
Einer Fettabnahme von 2,1 bzw. 6,3% bis zum 2. bzw. 3. Tag folgt 
im Gegensatz zu Wasser das 
Maximum erst am 4. Tag, da sich 
hier der Gehalt an Reservefett 
um 8,3% verringert. Einer wei- 
teren Abnahme von nur 1,6% am 
5. und 6. Tag schließt sich ein 
erhöhter Abbau von 2,6% bis 
zum 8. Tag an. Da Fettabbau 
mit Sauerstoffaufnahme verbun- 
den ist, werden auch die in i 
Abb. 12 auftretenden O,-Anstiege App. 13. Respirationsquotienten in em. | 
zwischen dem 7. und 8. Tag er- Phthalat. Versuch 1—4. 
klärlich. Die Jodzahlen (Abb. 14) 

ähneln den bei Wasser gefundenen derart, daß ich hier auf die bei 
Wasser gegebene Deutung hinweisen kann. Dasselbe gilt für die Er- 
klärung des Trockenrück- 10 
standes und der Summe 

aus Trockenrückstand und 
Fettsäuren. 








3. In Kaliumlaktat. 


Die Gründe zur Wahl 
dieses Zusatzes sind in der 
Einleitung schon genannt. 
War es mir beim Kalium- 
phthalat darauf angekom- 
men, eine möglichst reine 
K'-Wirkung zu erzielen, 
so wurde beim Kalium- 
laktat auf das Anion be- 
sonderer Wert gelegt. 
Daß Milchsäure vielleicht 
als Zwischenprodukt im 
pflanzlichen Fettstoffwech- 
sel auftritt, ist eine schon Tag 
mehrfach,soz.B.auch von app. 14. — Fettsäuren und ——— — Jodzahlen 
ZELLER geäußerte Ansicht. in 0,05% Phthalat. 

Ist dies der Fall, dann liegt 
die Vermutung nahe, daß die Pflanzen auch entsprechend reagieren, wenn 
man ihnen im Fettstoffwechsel auftretende Zwischenprodukte anbietet. 

a) Wachstumsverlauf. Wie bei den Phthalatkulturen mußte auch hier zu- 
nächst Klarheit geschaffen werden, welche Konzentration Senfkeimlinge 


Jodzah/ 
Feltsöuren 
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unter optimaler Entwicklung am besten vertragen. Ich setzte also 
wieder mehrere Versuchsserien an, die 0,005%, 0,05% und 0,5% Kalium- 
laktat enthielten. Den Verlauf des Wachstums veranschaulichen die in 
Abb. 15 wiedergegebenen Kurven. Vergleicht man diese mit den ent- 
sprechenden Phthalatkurven, so ergeben sich Unterschiede’in verschie- 
dener Hinsicht. 

Lösungen mit 0,05% Laktatzusatz rufen die deutlichste Wachstums- 
zunahme hervor, die sich schon vom 3. Tag an klar abzuzeichnen beginnt. 
Am 13. Tage waren diese 
Keimlinge 2,4 em länger 
als in Wasser und 1 cm 
länger als in 0,005%iger 
Laktatlösung gezogene 
Hypokotyle. Zeigten die 
Keimpflanzen in 0,5%iger 
Phthalatlésung nur ein 
kaum merkbares Vegetie- 
ren mit frühzeitig begin- 
nender Sterblichkeit, so 
entwickelten sich Keim- 
pflanzen in 0,5%iger Lak- 
tatlösung viel besser, wenn 
auch die im Vergleich zu 
Wasserkeimlingen  sicht- 

Jag bare Hemmung beweist, 
Abb. 15. Länge des Hypokotyls in Wasser und Laktat- daßdiese Konzentration zu 
u ri 0,05% he Br are tat, hoch gewählt ist. Da somit 
0,05%ige Laktatlösung ein 
optimales Wachstum bewirkte und dasselbe für 0,05%ige Phthalat- 
lösung — wenigstens im vorgeschrittenen Entwicklungsstadium — be- 
obachtet worden war, entschloß ich mich in beiden Fällen für 0,05%ige 
Salzlösungen. In jedem Falle konnte ich feststellen, daß steigende Laktat- 
konzentrationen von den Hypokotylen besser vertragen wurden als 
steigende Phthalatkonzentrationen. Die Wurzeln hingegen gediehen in 
Phthalatlösungen besser. 

b) Gasstoffwechsel. Störend wirkte in den ersten Tagen eine starke, 
von Bakterien herrührende Trübung der Laktatlösung, die späterhin 
verschwand. Trotz des täglichen Wechsels der Laktatlösung konnte das 
Auftreten dieser Trübung nicht ganz verhindert werden. Wiederholte Kon- 
trollversuche mit der Atmungsapparatur bewiesen aber, daß die Bakterien- 
atmung in diesem Falle so gering war, daß dadurch die Gasstoffwechsel- 
ergebnisse der Keimlinge nicht im entferntesten beeinflußt wurden. 

Der schon beim Wasser beobachtete, bei Phthalat hingegen vermißte 
gleichmäßige Verlauf der CO,- und O,-Kurven läßt sich bei Laktat als 


asda 
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Nährlösung erneut feststellen (Abb. 16 und 17), die zwischen Gasstoff- 
wechsel und Wachstumszunahme erwähnten Beziehungen wieder- 
holen sich ebenfalls. Es ist ein- 
leuchtend, daß der quantitative 
Gesamtumsatz an CO, und O, 
innerhalb der verschiedenen Ein- 
zelkurven unter diesem Umstand 


2. 4. 





7ag 


Abb. 16. CO,-Abgabe in 0,05% Laktat Abb. 17. O,-Aufnahme in 0,05% Laktat 
(1 g/1 Stunde). Versuch 1—4. (1 g/1 Stunde). Versuch 1—4. 


auch nur ganz geringfügige Schwankungen aufweist. Diesem regel- 
mäßigen Gasstoffwechsel entsprechen auch die Respirationsquotienten 
(Abb. 18), die im Gegensatz zu den RQ von Wasser schon am 2. Tag 
ihr Minimum erreichen, bis zum ; 
6. Tag etwa bei 0,70 liegen und 
am 7. und 8. Tag auf 0,90 und 
höher ansteigen. 

c) Fettabbau. Verlief der Gas- 
stoffwechsel bei Laktat ähnlich 
dem bei Wasser, so trifft dies 
für den Fettabbau (Abb. 19) in 
dem gleichen Maße zu. Bis zum 






[2 


2. Tag werden nur 1,6%, am 3. Tag lay 
8,9% und ng 4. Tag 4,2% Fett Abb. 18. Respirationsquotienten in 0,05 % 
abgebaut. Bis zum 6. Tag werden Laktat. Versuch 1—4. 


die Fettreserven um 3,8% und 

bis zum 8. Tag um weitere 3,1% verringert, so daß für die restlichen, 
für die Bilanz nicht mehr in Frage kommenden Tage nur noch 5,9% 
Fettsäuren zur Verfügung stehen. Die Vermutung, daß die Keim- 
linge in ihrem Hungerzustand die dargereichte Kohlehydratnahrung 
an Stelle einer Fettumwandlung zu Kohlehydrat bevorzugen, scheint 
also nicht zuzutreffen, nachdem sich der zeitliche Fettabbau zwischen 
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Wasser und Laktat nicht unterscheidet. Eine Beeinflussung der Jod- 
zahlen durch Kaliumlaktatlösung war nicht festzustellen, wie überhaupt 
sämtliche bisher .ermittelten Jodzahlen (Abb. 25) keine wesentlichen 
Unterschiede zeigten, so daß ich auf die bet Wasser gegebene Deutung 
verweisen möchte. Das Verhalten der Trockenrückstände sowie der 
Trockenrückstände mit Fett- 
säuren zusammen wurdeeben- 
falls bei Wasser eingehend 
besprochen. 


Besprechung der Ergebnisse. 


1. Zusammenfassende Betrach- 
tung über Wachstum, Gas- und 
Fettstoffwechsel. 


An Hand der verschie- 
denen Einzelkurven wurden 
bisher die Beobachtungen und 
quantitativen Ergebnisse er- 
läutert. Unter Einbeziehung 
der jeweiligen Mittelwert- 
kurven (Abb. 20—25) möchte 
ich nun einen zusammen- 
fassenden Überblick folgen 
lassen. 

Die an den Keimlingen 

Jodzahlen in 0,05% Laktat. gemessenen Wachstumsun- 
terschiede in Leitungswasser 

einerseits sowie in Salzlösungen andererseits kommen klar zum Aus- 
druck (Abb. 20). Diesem verschiedenen Längenwachstum entsprechen 
auch verschiedene Frischgewichte und Transpirationsverluste, die in 
beiden Fällen beim Phthalat um 7% und beim Laktat um 15% über 
den Wasserwerten liegen. Somit hängen sowohl Frischgewichte als 
auch Transpirationsverluste vom Längenwachstum bzw. von der Größe 
der Oberfläche ab. Da wir annehmen, daß im Kaliumphthalat die 
Wirkung auf den Stoffwechsel nur auf dem Kalium beruht, die 
Längenunterschiede zwischen Phthalat- und Laktatpflanzen aber nur 
gering sind, muß die Wachstumsförderung durch die beiden organischen 
Alkalisalze in erster Linie als eine Funktion des Kations angesehen 
werden; die Anionen verursachen demgegenüber nur geringe Ab- 
weichungen im Kurvenverlauf. Das stimmt gut zu der Borrissschen 
Ansicht über die Wirkung von reinen Salzlösungen auf das Wachstum 
etiolierter Keimlinge, obgleich bei ihm andere Versuchsbedingungen ge- 
wählt waren. — Während Salzlösungen bis zu einer gewissen Konzen- 
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Abb. 19. Fettsäuren und — — — — 
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tration auf die Hypokotyle wachstumsfördernd einwirken, sind bei 
Wurzeln Wachstumsgeschwindigkeit und erreichte Endlängen in 
Wasser am größten und schon die schwächsten Salzkonzentrationen 
rufen im Wurzelwachstum deutliche Hemmungen hervor. 

Der anfangs hemmende Einfluß 
des Kaliumphthalats spiegelt sich 
auch in den Kurven des Gasstoff- 
wechsels (Abb. 21 und 22) und des 
Fettabbaues (Abb. 24) wieder, in- 
dem die Maxima im Vergleich zu 
Wasser und Kaliumlaktat einen 
Tag später auftreten. Eine geringe, ? 
vom 3. Tag an aberregelmäßigstatt- lg 
findende höhere CO,-Abgabe in  A»b-20.Mittelwerte destäglichenHypokotyl- 
Laktatlésung (Abb. 21) ist unver- Phthalat und --------- Laktat. 
kennbar. Sie beträgt rund 10%, 
wenn man die von Wasser (292 ccm), Kaliumphthalat (287 ccm) und 
Kaliumiaktat (317 ccm) innerhalb 8 Tagen abgespaltenen Gesamt-CO,- 
Mengen in Beziehung bringt. Die Laktat-Komponente als Zwischen- 
produkt des Fettabbaues tritt hierbei allerdings viel weniger in Erschei- 
nung als der Azetatzusatz bei 
Helianthus (TILENIUS, WIENKE). 
In dem etwas voneinander ab- 
weichenden Verlauf der O,-Kurven 
(Abb. 22) dürfte hauptsächlich eine 
Kalium-Wirkung zu erblicken sein. 
Unter Berücksichtigung der in 
8 Tagen von Wasser mit 466 cem, 
Phthalat mit 444 cem und Laktat 
rit 459 ccm aufgenommenen Sauer- 
stoffmenge kann von wesentlichen 7 














Unterschieden nicht gesprochen ag 
werden. Im Verlauf der Mittelwert- Abb. 21. Mittelwerte der Bi + ee 
Respirationsquotienten (Abb. 23) ce. Laktat. 


kommt der bei jeder Atmungskultur 

beobachtete Kurvenverlauf mit einem kürzeren abfallenden und einem 
längeren ansteigenden Ast erneut klar zum Ausdruck, ohne daß bisher 
eine Deutung möglich war. 

Eine wesentlich bessere Übersicht über die morphologisch und 
chemisch erfaßten Vorgänge bieten die in Abb. 26—28 wiedergegebenen 
Darstellungen; es wurden hier sämtliche während der achttägigen Beob- 
achtungszeit gemessenen Werte in dieselbe graphische Darstellung ein- 
gezeichnet. Dadurch tritt das zeitliche Zusammenfallen bzw. die zeit- 
liche Verschiedenheit bestimmter Vorgänge am klarsten in Erscheinung. 


Planta Bd. 33. 27 
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So wird z.B. bei vergleichender Betrachtung der einzelnen CO,- und 
O,-Kurven der absteigende, vor allem aber der ansteigende Ast der 
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jeweiligen Quotientenkurve einer Erklärung zugänglich. Bekanntlich ist 
der respiratorische Quotient das Volumen CO,/O,. Ich erwähnte schon, 
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Abb. 23. Mittelwerte der ug "à Abb. 25. Mittelwerte der Jodzahlen 
tionsquotienten von ——— Was- von —— Wasser, — — — — 
ser, — — — — Phthalat und Phthalat und -------- Laktat. 

Sade ries Laktat. 


daß bei sämtlichen Serien nach Überschreitung des Maximums ein ver- 
hältnismäßig steiler Abfall der O,-Kurven eintritt, dem ein weniger steiles 
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Absinken der CO,-Werte entspricht. Wenn in dem Quotienten CO,/O, der 
Nenner im Verhältnis zum Zähler immer kleiner wird, muß der Bruchwert 
steigen und sich somit der Zahl 1 allmählich nähern. Wird der gesamte, 
in 8 Tagen erfolgte Gasaustausch zueinander in Beziehung gebracht, so 
ergeben sich folgende Respirationsquotienten: Für Wasser RQ = 0,626; 
für Kaliumphthalat — 0,646 und für Kaliumlaktat — 0,691. Während 
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Abb. 26. Senfkeimlinge in Leitungswasser. Mittelwerte sämtlicher Messungen in der- 

selben graphischen Darstellung. — — — — CO,-Abgabe in ccm, O,-Aufnahme 

in ccm, ........ irati tienten., 5. Fettsäuregehalt in mg, m hate © Jo d- 

zahlen, + + + + Hypokotyllänge in cm, Er +— täglicher Zuwachs des Hypokotyls 
in cm. 








bisher sämtliche, bei Kaliumphthalat und Kaliumlaktat — im Vergleich 
zu Wasser — gefundenen Unterschiede auf eine reine Kaliumwirkung 
zurückgeführt wurden, erscheint diese Annahme auf Grund dieser 
Quotienten unwahrscheinlich. — Der für Veratmung von Fett etwas 
unter 0,70 geltende Respirationsquotient konnte also nicht durchweg 
bestätigt werden. Abb. 26—28 zeigen, daß besonders während des be- 
ginnenden und stärksten Wachstums Quotienten weit unter 0,70 auf- 
treten, während später erneutes Ansteigen stattfindet. Diese auffallenden 
Schwankungen des RQ während der Entwicklung keimender fetthaltiger 
Samen waren auch schon /BoNNIER und MANGIN vor fast 60 Jahren 
aufgefallen, ebenso wie 2 Jahre früher GopDLEWSKI, der bereits die bei 
der Umwandlung von Fett in Kohlehydrate auftretenden Verhältnisse 
27* 
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dafür verantwortlich machte. Die gleichen, an und für sich unerwarteten 
Schwankungen des RQ fanden auch Srmzs und LEACH für die von 
ihnen untersuchten fetthaltigen Samen von Ricinus, Sonnenblume und 
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Abb. 27. Senfkeimlinge in 0,05% Kaliumphthalat. Mittelwerte sämtlicher Messungen in 
derselben graphischen Darstellung. — — — — CO,-Abgabe in ccm, O,-Auf- 
nahme in cem, --------- R ti tienten, —-—-— Fettsäuregehalt in mg, 
—--—--— Jodzahlen, + + + + Hypokotyllänge in em, +—+—+— täglicher Zuwachs 


des Hypokotyls in cm. 


Kürbis. Auch Harrietons Untersuchungen über die Atmung von 
Apfelsamen geben zu den einzelnen Beobachtungszeiten verschiedene 
Werte. Fries beobachtete niedrige Quotienten bei Aspergillus niger, 
und 1933 hat Muri bei keimenden Ricinussamen den auffallend 
niedrigen Wert von 0,30 festgestellt, den er durch oxydative Umwandlung 
von Fett zu Kohlehydrat erklärt, wobei aber Ricinus wegen seines 
komplizierten Baues und des ganz besonderen Charakters seines Öles 
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keine ohne weiteres verallgemeinerungsfähigen Schlüsse zugelassen hätte. 
Dieser Deutung zu niedriger Respirationsquotienten mit dem Übergang 
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Abb. 28. Senfkeimlinge in 0,05% Kaliumlaktat. Mittelwerte sämtlicher Messungen in 
derselben graphischen Darstellung, — — — — CO,-Abgabe in ccm, O.-Aufnahme 
in com, +++++++- Respirationsquotienten, —-—-— Fettsäuregehalt in mg, —--—--— Jod- 
zahlen, + + + + + Hypokotyllänge in cm, +—+— +— täglicher Zuwachs des Hypo- 


kotyls in cm. 


von Fett in Kohlehydrat möchte ich mich um so eher anschließen, als 
aus den Ausführungen 8.418 recht zwingende Beweise für diesen Vor- 
gang zu sehen sind. Einen weiteren Anhaltspunkt ergibt die Tatsache, 
daß die Wachstumsmaxima regelmäßig 2 Tage später auftreten als 
die Maxima im Gasstoffwechsel und Fettabbau (Abb. 26—28). Eine 
Erklärung hierfür ist darin zu erblicken, daß zunächst Fett unter 
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Sauerstoffaufnahme abgebaut werden muß, um die für ein Streckungs- 
wachstum erforderlichen Kohlehydrate (Zellulose) zu bilden. Daß der 
aufgenommene Sauerstoff zur Atmung und zur Fettumwandlung ver- 
wendet wird, wurde auch von PIERCE, SHELDON und Mur erwähnt. 
Durch das zeitliche Zusammenfallen von erhöhter Fettabnahme und 
erhöhtem Sauerstoffverbrauch wird diese Deutung bestens gestützt. 
Die von SKRAUP geäußerte Ansicht, daß die ungesättigten Teile im 
Fettstoffwechsel die Geschwindigkeit des Abbaues der gesättigten Fett- 
säuren entscheidend bestimmen, trifft auch für den Senf zu und kommt 
im Verlauf der Fett- und Jodzahlkurven klar zum Ausdruck: 1. geringer 
Fettabbau und Bildung ungesättigter Fettsäuren — verbunden mit 
Ansteigen der Jodzahl — bis zum zweiten Tag; 2. anschließend schneller 
Fettabbau, mit dem ein erhöhtes Streckenwachstum zeitlich zusammen- 
fällt. — Der spätere, steile Anstieg der Jodzahlen kann zur Zeit nicht 
gedeutet werden und steht vielleicht mit dem geringen Fettgehalt in 
späteren Entwicklungsstadien in Zusammenhang. Durch Veratmung des 
größten Teiles an Reservefett treten bei Wasser und den Salzlösungen 
erklärbare Substanzverluste ein, während sich die nach erfolgter Fett- 
extraktion verbliebenen Trockenrückstände nur wenig verändern. 


2. Gas- und Fettstoffwechsel, bilanzmäßig betrachtet. 

Entgegen der in der Einleitung geäußerten Vermutung hat sich durch 
die Betrachtung der Respirationsquotienten allein ein wirklich klar ent- 
scheidender Unterschied für einen Eingriff des Laktats in den Stoff- 
wechsel gegenüber Phthalat und Leitungswasser nicht ergeben. Einen 
tieferen Einblick in die inneren stofflichen Zusammenhänge erhielt ich 
jedoch durch Verknüpfen der beim Gas- und Fettstoffwechsel gefundenen 
Werte, wie auch eine Auswertung der bis dahin vorliegenden Ergebnisse 
erst hierdurch ermöglicht wurde. Der folgenden Berechnung und Über- 
legung liegen die Werte von Senfkulturen in Leitungswasser zugrunde. 
Daß sich hierbei eine Umrechnung der CO,- und O,-Werte von Kubik- 
zentimeter in Milligramm notwendig macht, wurde eingangs schon 
erwähnt. 

1 g Senf spaltet in 8 Tagen 577 mg CO, ab. Es ist nun wissenswert, 
wieviel Fett veratmet werden muß, um diese CO,-Menge zu bilden. 
Hierzu wurde — wie in WIENKEs Arbeit — eine Umrechnung nach 
folgendem Schlüssel vorgenommen: Fett besteht annähernd aus CH,- 
Gruppen. Es würden also 14 g Fett (C = 12, 2 H = 2) 44 g CO, ergeben 
(C = 12, O= 16). Oder anders ausgedrückt: 1g CO, kann nur aus 
14/44 g Fett — 0,3182 g entstanden sein unter der Annahme, daß die 
veratmeten Reservestoffe ausschließlich aus Fett bestehen. Unter der 
weiteren Annahme, daß das gesamte CO, ausschließlich aus Fettsäuren 
stammt, müßten hierzu von 1g Senf 183,6 mg Fettsäuren veratmet 
werden. Bei etwaiger Veratmung anderer Reservestoffe würde dieser 
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Wert natürlich nur tiefer liegen. Da 1g Senf nun in 8 Tagen 214 mg 
Fettsäuren abbaut, die in Wasser gezogenen Senfkeimlinge aber nur 
183,6 mg Fettsäuren als CO, abgeben, bleiben also noch 30,4 mg Fett 
zum Aufbau der Zellwände usw. übrig. Das stimmt ungefähr mit den 
Ergebnissen von PIERCE, SHELDON und MuRLIN überein, wonach bei der 
Fettumwandlung von 6 Molekülen 1 Molekül als Zellulosebaustein dient. 

Ebenso interessant ist es zu wissen, wieviel Milligramm O, erforderlich 
sind, um aus Fett CO, zu bilden. Nach 2 CH, +30, = 2 CO, + 2 H,0 
müßten theoretisch 629 mg O, aufgenommen werden, um aus Fett 
577 mg CO, zu oxydieren. In Wirklichkeit werden aber 666 mg O, ver- 
braucht. Somit nehmen Senfkeimlinge in Wasser innerhalb 8 Tagen 
37 mg O, mehr auf als zur Bildung der abgeschiedenen CO,-Menge aus 
Fett erforderlich gewesen wäre. Dieses Ergebnis ist unter Berück- 
sichtigung des überschüssigen Fettabbaues durchaus erklärlich und würde 


zahlenmäßig entsprechen 
30,4 37 


30,4 (mg Fett) : 37 (mg Sauerstoff) = as ie = 1: 1.06, 

d.h. fast genau eine Verwandlung von Fett (CH,), in Zucker (CHOH),. 

Nach Ermittlung dieser Gesamtbilanz errechnete ich in gleichem 
Sinne die Zwischenbilanzen von den Tagen, an denen der Entwicklungs- 
gang der Senfkeimlinge unterbrochen und ihr Fettgehalt bestimmt worden 
war. Denn es erschien mir als sehr zweifelhaft, ob sich dieses gefundene 
zahlenmäßige Verhältnis an zusätzlichem Abbau von Fett und zusätzlicher 
Aufnahme von Sauerstoff konstant durch die Entwicklung bis zum 
8. Tag hinzieht. 

Die Ergebnisse dieser Einzelbestimmungen sind in Tabelle 3 zu- 
sammengestellt. Ergänzend wurden Wachstums- und RQ-Werte mit 





eingetragen, da sie in inni- Tabelle 3 

ger Beziehung zu den Fett- ben 

säure-undO,-Datenstehen Alter | tums- | Jett. |Sauerstoff| po 
: . in Tagen | zunahme i in mg 

und somit das Gesamtbild in cm oes 





abrunden. + 6,6 mg Fett- 
säuren heißt: Es wurden 
an diesem Tage außer der 
veratmeten Fettsäure noch 
weitere 6,6 mg Fettsäuren 








u DS À 0,70 
0,2 ; ; 0,59 


0,5 + 36,1 + 35,4. 0,49 
1,3 + 18,2 + 11,2 0,65 

















“TDL; ml] wll 


abgebaut; + 9,8mg Sauer- 1,4 0,67 
stoff bedeutet sinngemäß, 1,0 Fr Frl 0,69 
daß 9,8 mg O, mehr auf- 0,8 0,77 














genommen wurden, als zur 8 0,7 —12,9 | —19,1 - 0,77 


Bildungder andiesem Tage 
abgespaltenen CO,-Menge erforderlich gewesen wäre. Erhöhte Sauer- 
stoffaufnahme und Fettabnahme am 3. und 4. Tag waren aus den 


* Gruppengewicht von CH,. ** Atomgewicht von O. 
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bisherigen Kurven (Abb. 22 und 24) deutlich erkennbar und wurden 
mit dem anschließenden Wachstumsmaximum in Verbindung gebracht. 
Inwieweit und in welchem Umfang jedoch an den ersten 4 Tagen 
zusätzliche Stoffumsetzungen für eine Wachstumssteigerung statt- 
fanden, kann bilanzmäßig erst durch Einzelbestimmungen erfaßt 
werden. Besondere Bedeutung kommt den O,-Werten zu, durch die 
die Respirationsquotienten mit einem Male gedeutet werden können. 
Man sieht, daß die Senfkeimlinge vor der stärksten Streckung über 
ihren Vorrat hinaus Fettsäuren abgebaut und in Kohlehydrate um- 
gewandelt haben, so daß sie vom 5.—8. Tag gezwungen sind, für die 
Atmung außer den restlichen Fettsäuren auf die im Überschuß ge- 
bildeten Kohlehydrate zurückzugreifen. Mit Veratmung von Kohle- 
hydraten muß und geht auch ein geringerer Verbrauch an O, einher, 
der seinerseits wieder ein Steigen des RQ bewirkt. Angesichts der be- 
stechenden, aber leider scheinbaren Bilanz Fett — Kohlehydrat über 
8 Tage mahnt die. Ungültigkeit eben derselben Beziehung innerhalb 
der einzelnen Zeitintervalle allgemein zu größter Vorsicht bei einer 

Heranziehung des RQ 



































Tabelle 4. allein zu Schlüssen auf 
Wachs- pure die gerade veratmeten Re- 

PR a a sure re. | se servestoffe. 
eo Beim Phthalat liegen 
1 0,80 die Verhältnisse, wie aus 
2 Ol + 48 | + 6,6 0,65 Tabelle 4 hervorgeht. Be- 
3 04 1348 | + 62 0,61 achtenswert sind die Fett- 
z Æ Loos 1 4117 | 0,58 säurewerte vom 4. und 
2 : . 6. Tag. Unter Berücksich- 
5 1,8 —40,9 | — 1,2 =. tigung des in 8 Tagen er- 
6 2,0 0:72 _ folgten Gesamtumsatzes 
7 1,6 _20,2 | —13,7 | 0,77 sind folgende Ergebnisse 
8 1,2 ‘ 0,70 zu erwähnen: 567 mg CO, 














wurden von 1 g Senf ab- 
gespalten, 634 mg O, aufgenommen, 209 mg Fettsäuren abgebaut und 
180,4 mg Fettsäuren veratmet. Somit konnten 28,6 mg Fettsäuren zum 
Aufbau verwendet werden, während 15,5 mg Sauerstoff mehr aufgenommen 
wurden, als theoretisch zur Bildung von 567 mg CO, aus Fett notwendig 
gewesen wäre. Dieser Teil der Bilanz über die ganzen 8 Tage würde 


cu À 28.6 (mg Fett) 
entsprechend dem Verhältnis 16,5 (mg Sauerstoff) —1:0,54 bedeuten, daß 


pro CH,-Gruppe des Fettes nur etwa !/, O-Atom aufgenommen wird. 
Es ist hierin wohl schon eine Andeutung dafür zu erblicken, daß die 
oben erwähnte Voraussetzung dieser Betrachtungsweise nicht streng gilt, 
nach welcher das gesamte CO, aus der Bindung des gemessenen Sauer- 
stoffs allein stammen sollte. 
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Noch wesentlich weiter verschiebt sich das Bild in diesem Sinne, wenn 
man Senf in Laktatlösung keimen läßt. Die Einzelwerte veranschaulicht 
Tabelle 5. In Laktatlösung werden innerhalb 8 Tagen von 1 g Senf 216 mg 
Fettsäuren abgebaut und 627 mg CO, abgespalten. Unter der Annahme, 
daß das gesamte CO, ausschließlich aus Fettsäuren stammt, werden 





danach 199,5 mg veratmet; 

damit bleiben 16.5 mg Fett- Tabelle 5. 

säuren für den Aufbau Wachs- Fett- 

übrig. Außerdem werden in Tagen| zusahme | Säuren | Sauerstoff | Ro 


656 mg O, aufgenommen. incm | ™ mg 


Um aus Fett 627 mg C,0 
zu bilden, sind aber 684 mg 
O, erforderlich. 1g Senf 
würde also in Laktatlösung 
28 mg O, weniger aufneh- 





0,76 
— 5,2 10,4 eS 
0,2 z 0,52 


0,5 +53,8 | +10,0 0,64 
1,7 + 6,1 + 0,4 0,68 
































alsiSlmielwiwi- 


men, als theoretisch erfor- 1,9 —217 | —152 1072 
derlieh gewesen wäre, wo- 1,7 ‘ = 0,73 
mit die soeben angedeutete 1,5 PRE, aa 0,87 
Annahme für diesen Fall 1,2 à ; 0,91 





ausgeschlossen ist: ein Teil 

des CO, muß ohne (oder mit minimalem) Sauerstoffverbrauch gebildet 
werden. Und ich möchte diese Quelle in einer Dekarboxylierung der 
Milchsäure erblicken, etwa über Brenztraubensäure (Gärungstheorien). 
Eine Berechnung wäre durch die Bilanz der Milchsäure, die verschwindet, 
möglich; doch liegt die Behandlung dieser Frage außerhalb der vor- 
liegenden Arbeit. 


Nach Abschluß meiner Gas- und Fettstoffwechseluntersuchungen 
mit Bilanzauswertung will ich ergänzend noch kurz auf zwei weitere 
Kapitel eingehen, da sie mit den soeben beendeten Ausführungen in 
Verbindung stehen. 


Wachstum und Gasstoffwechsel in destilliertem Wasser 
und Kaliumlaktatlösung. 


Infolge der verschiedenen örtlichen Zusaınmensetzung des Leitungs- 
wassers (Härte, px usw.) versuchte ich von Anfang an, die Senf- 
kulturen in destilliertem Wasser bzw. in mit destilliertem Wasser 
hergestellten Salzlösungen zu ziehen. Damit wäre für eine etwaige 
Nachprüfung meiner Ergebnisse neben der Temperatur und An- 
zucht im Dunkeln ein weiterer, überall erfüllbzrer konstanter Außen- 
faktor gegeben gewesen. Zunächst stand dem auch nichts im 
Wege, da in jedem Falle deutliche Wachstumsunterschiede auftraten, 
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die ja mit von grundlegender Bedeutung für meine Untersuchungen 
waren. 


Ein weiteres Arbeiten in dieser Richtung verbot sich aber von selbst, 
als ich eines Tages gezwungen war, destilliertes Wasser anderer Herkunft 
zu benutzen. Die Keimlinge zeigten schon nach wenigen Tagen krank- 
hafte Erscheinungen (frühzeitiges Erschlaffen), während sie in 0,05 %iger 
Laktatlésung stark gehemmt wurden und friihzeitig abstarben. Unter 
Verwendung bidestillierten Wassers gediehen die Kulturen noch am 
besten, doch konnte auch dies über die allgemein bekannte schädigende 
Wirkung des destillierten Wassers nicht hinwegtäuschen. Ich ging 
daher dazu über, meinen weiteren Versuchen Leitungswasser zugrunde 
zu legen, da sich die Kulturen hierin gleichmäßiger entwickelten und 
wesentlich gesünder aussahen. 


Topfversuche mit Senf. 


Die in verschiedenen Entwicklungsstadien vorgenommenen quan- 
titativen Fettbestimmungen ließen erkennen, daß im Fettabbau zwischen 
Wasser-, Phthalat- und Laktatserien keine wesentlichen Unterschiede 
auftraten. Ich entschloß mich darauf, den Fettgehalt von Senf zu unter- 
suchen, der im Freien unter folgenden Versuchsbedingungen gezogen 
worden war; denn aus den Ergebnissen des Fettabbaues konnten ja 
keine unmittelbaren Rückschlüsse auf den Fettaufbau bzw. auf die 
Fettbildung unter Lichteinfluß im Freien und unter Zusatz von Phthalat 
sowie Laktat gezogen werden. 


In 3 Gruppen zu je 35 Töpfen wurden Senfpflanzen — unter gleichen 
Außenbedingungen — je nach Witterung täglich 1—2mal mit Wasser, 
0,05%iger Kaliumphthalat- bzw. 0,05%iger Kaliumlaktatlösung gegossen 
Auffallend war, daß die Phthalat- und Laktatpflanzen im Wachstum 
im Vergleich zu Wasser zurückbleiben, während bei etiolierten Keim- 
lingen ja die gegenteilige Beobachtung gemacht wurde. Die Fett- 
bestimmungen in den einzelnen Samengruppen zeigten keine erwähnens- 
werten Unterschiede, so daß die Ernteerträge ein direktes Maß 
für die Verschiedenheit des gespeicherten Fettes darstellen. Es 
betrug bei den Phthalatpflanzen 16,2% mehr, bei den Laktatpflanzen 
eigenartigerweise 11,7% weniger als bei den Kontrollversuchen mit 
Leitungswasser. 


Zusammenfassende Ergebnisse. 

1. Bei in Wasser gezogenen etiolierten Senfkeimlingen wurden die 
abgegebene Kohlensäure und der aufgenommene Sauerstoff bestimmt. 
Beide Kurven haben am 3. Tag ein Maximum, das 2 Tage vor der 
stärksten täglichen Wachstumszunahme liegt. 
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2. Der respiratorische Quotient ist am 1. Tag 0,70; er sinkt am 
3. Tag auf 0,49, um dann langsam anzusteigen und beträgt am 8. Tag 
0,77. Theoretisch müßte der Wert bei einem Fett veratmenden Samen 
bei 0,70 liegen. 

3. Der Fettgehalt (30% Rohfett — 27,5% Fettsäuren) nimmt in den 
ersten beiden Tagen kaum ab, sinkt am 3. und 4. Tag etwa auf die Hälfte 
herab, um bis zum 8. Tag weiter abzunehmen; der Fettgehalt beträgt 
dann nur noch 8% Rohfett = 6,1% Fettsäuren. 

4. Eine rechnerische Verknüpfung des abgebauten Fettes mit der auf- 
tretenden Kohlensäure bzw. dem aufgenommenen Sauerstoff (8.418 und 
Tabelle 3) ergibt, daß anfangs mehr Fettsäuren abgebaut werden, als nach 
dem Gasstoffwechsel zu erwarten wäre, daß sich vom 5. Tag an aber dieses 
Verhältnis umkehrt und ein stärkerer Gasstoffwechsel festzustellen ist, als 
nach der Abnahme des Fettes zu erwarten wäre. Man muß also annehmen, 
daß anfänglich mehr Fett abgebaut wird, als unmittelbar zur Atmung dient, 
und die dadurch angereicherten sauerstoffreicheren Zwischenprodukte vom 
5. Tag an, d.h. zur Zeit der stärksten Streckung, mitverbraucht werden. 
Da somit am Anfang ein Überschuß sauerstoffreicherer Zwischenprodukte 
gebildet wird, erklärt sich das starke Absinken des RQ am Anfang durch 
die erhöhte Sauerstoffaufnahme. 

5. Die gleichen Versuchsreihen wurden mit Kaliumphthalat und 
Kaliumlaktat angesetzt, beides in 0,05%iger Lösung. Dabei ergab sich. 
daß das Laktat in den Stoffwechsel eingeht, daß die Phthalsäure aber 
darin keine Rolle spielte, so daß beim Kaliumphthalat die Kaliumwirkung 
rein zum Ausdruck käme. 

6. Die mit Kaliumphthalat angesetzten Versuchsreihen ergaben eine 
gewisse Förderung im Wachstum gegenüber den mit Leitungswasser an- 
gesetzten Kulturen, Gas- und Fettstoffwechsel nehmen zwischen Wasser- 
und Laktatkulturen eine ausgesprochene Mittelstellung ein. 

7. Auch die kurvenmäßige Darstellung des Gas- und Fettstoffwechsels 
der mit Kaliumlaktat behandelten Pflanzen weist keine wesentlichen Unter- 
schiede gegenüber den Kontrollen in Leitungswasser auf. Setzt man aber 
auch hier das verschwindende Fett zum Gasstoffwechsel rechnerisch in Be- 
ziehung, so zeigt sich, daß ein Teil der auftretenden Kohlensäure ohne 
(oder mit minimalem) Sauerstoffverbrauch gebildet wird (S. 419 und 
Tabelle 5). Hier müssen also sauerstoffreichere Verbindungen veratmet 
worden sein, und ich möchte dieses auffällige Verhalten mit einer Dekarboxy- 
lierung der Milchsäure erklären, die danach in den Stoffwechsel der Senj- 
keimlinge eintritt. 

8. Die Jodzahlen steigen zuerst und sinken dann ab, wie es 
nach der kräftigen Entwicklung der Keimpflanzen schon nach früheren 
Untersuchungen zu erwarten war, um dann schließlich wieder an- 
zusteigen. 
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9. Die Versuche wurden ergänzt durch solche mit Keimpflanzen, die 
in destilliertem Wasser gezogen wurden, sowie durch Topfkulturen von 
Senfpflanzen, bei denen der Einfluß der Salzlösungen auf die reifenden 
Samen geprüft wurde. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DEN STICKSTOFFHAUSHALT 
VON NICHTLEGUMINOSEN UND LEGUMINOSEN. 


Von 
H. SCHANDERL. 


Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 15. September 1942 [24. Januar 1943].) 


Seit 1938 beschäftigte ich mich mit der Flora der Abfallsandhalden 
des Geisenheimer Kaolinbergwerkes. Der Abfallsand ist außerordentlich 
stickstoffarm. In zahlreichen Analysen wurde sein Stickstoffgehalt mit 
8—16 mg-% ermittelt. Auf 2 großen Aufschütthalden dieses Sandes 
wachsen trotz der Stickstoffarmut 45 Pflanzenarten!. Das Auffallendste 
daran ist, daß nicht etwa Papilionaceen in der Kaolinsandflora über- 
wiegen, daß vielmehr über 90% der Artenliste aus Angehörigen von 
Nichtleguminosen besteht. Am stärksten sind die Compositae, nämlich 
mit rund 27% vertreten. 

Beim Studium der Flora der Kaolin-Abfallsandhalden drängte sich 
immer wieder die Frage auf: ,, Wie bringen diese Pflanzen, vor allem die 
Nichtl 7 ‚es fertig, auf so ungewöhnlich stickstoffarmem Substrat 
normal, d. h. ohne Stickstoffmangelerscheinungen, zu wachsen und reichlich 
zu fruktifizieren?‘ Man könnte daran denken, daß die betreffenden 
Pflanzen durch stärkere Ausdehnung ihres Wurzelwerks in den Besitz 
ausreichender Mengen des lebensnotwendigen Stickstoffs gelangten. Sie 
müßten eben ein größeres Bodenvolumen durchwurzeln. Allein Wurzel- 
ausgrabungen ergaben, daß die Pflanzen auf den Kaolinsandhalden ein 
Wurzelsystem ausbilden, das sich in seiner Feinheit und, Ausdehnung 
nicht wesentlich von dem an normalen, stickstoffreichen Standorten 
unterschied. Schließlich konnte man an die in den Niederschlägen ent- 
haltenen geringen Mengen an Ammoniak und an Stickstoffgewinne durch 
die Tätigkeit freilebender Luftstickstoff assimilierender Bodenbakterien 
denken. Zuletzt blieb noch die Möglichkeit, daß nicht allein die Legumi- 
nosen, sondern auch die Nichtleguminosen der Kaolinsandflora den 
Luftstickstoff in ihren Haushalt einzubeziehen vermögen. 

Zur Klärung dieser Fragen wurden Vegetationsversuche mit stick- 
stoffarmem Sand in Mitscherlich- und Tongefäßen angesetzt. Für jeden 
einzelnen Versuch wurde durch eine genaue Analyse des Stickstoffgehaltes 
der gesäten (oder gesteckten) und geernteten Pflanzen, des Sandes vor 
und nach dem Versuch, eine Bilanz des Gesamtstickstoffs aufgestellt. 


1 Eine Artenliste der Geisenheimer Kaolinsandflora habe ich in Gartenbauwiss. 
15 (1940) gebracht. 
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a) Die Durchführung und Auswertung der Vegetationsversuche. 

Während ich 1939 und 1940 reinen Abfallsand der Geisenheimer 
Kaolinwerke verwandte, benutzte ich 1941 ein Gemisch von !/, Flußsand 
und ?/, Kaolinsand. Der Grund hierfür war die Erfahrung, daß durch 
den Gehalt von unausgeschwämmtem Kaolin (8—10%) der Sand in 
den Kulturgefäßen infolge des Gießens im Laufe der Monate zement- 
artig zusammensinterte, wodurch die Sauerstoffversorgung der Wurzeln 
mancher Versuchspflanzen offensichtlich Not litt. 1942 wurde sogar der 
Zusatz von Flußsand erhöht auf das Mischungsverhältnis 1:1. Durch 
den Zusatz von Flußsand wird zwar der Stickstoffgehalt etwas erhöht, 
was aber nicht ins Gewicht fällt, da er mit 0,015% (für Grob- und Fein- 
sand) immer noch als äußerst gering anzusprechen ist. 

Während ich 1939 der Meinung war, die aus Samen gezogenen Pflanzen 
müßten von Anfang an auf dem Stickstoffmangelboden herangezogen 
werden, ging ich 1941 auch dazu über, junge Pflanzen zu verwenden, 
die vorher in normalem Boden zur Aussaat gekommen waren. Ebenso 
ging ich 1941 dazu über, die umständliche und zeitraubende Anzucht 
von Pflanzen aus Samen zu umgehen, wenn sie sich vegetativ durch 
Stolonen, Rhizome usw. vermehren ließen. Auf diese Art kam ich zu 
den ausdauernden Stauden, wie Helianthus-Arten, die wie die Versuchs- 
ergebnisse in Tabelle 1 zeigen, sich als ausgezeichnete Versuchsobjekte 
erwiesen. In den Versuchen 1942 spielten mehrjährige, vegetativ ver- 
mehrbare Stauden eine noch größere Rolle. 

Vor den Versuchen wurde der N-Gehalt des Kaolin-Flußsandgemisches 
(das mehrmals gründlichst gemischt worden war) durch mehrere Analysen 
ermittelt. Bei jedem Versuch wurde der Samen auf Stickstoffgehalt 
untersucht, sofern nicht seine Kleinheit solche Untersuchungen belanglos 
erscheinen ließ. Wurden Knollen, Rhizome oder Stecklinge verwendet, 
so würde möglichst gleiches Ausgangsmaterial (von derselben Pflanze) 
ausgesucht, das Frischgewicht bestimmt und ein Teil für Stickstoff- 
analysen zurückbehalten. Aus dem Verhältnis Frischgewicht: Stickstoff- 
gehalt der analysierten Pflanzenteile konnte errechnet werden, wieviel 
mg N im Pflanzenmaterial enthalten war. Wurden Jungpflanzen als 
Pflanzmaterial verwendet, so wurden möglichst gleichgroße Pflanzen der 
gleichen Saatschale aussortiert. Ein Teil wurde nach Feststellung des 
Frischgewichtes in die Mitscherlichgefäße gepflanzt, der andere Teil bis 
zu 10 Pflanzen in frischem Zustande gewogen, getrocknet und auf seinen 
Stickstoffgehalt analysiert. So konnte ermittelt werden, wieviel N in 
1 g Frischgewicht einer Pflanze zu Beginn des Versuches enthalten war. 

Während der Versuchsdauer wurden die Pflanzen abwechslungsweise 
8 Tage mit N-freier 1-promilliger Mineralsalzlösung und 8 Tage mit 
destilliertem Wasser (1941 aus Ersparnisgründen mit Leitungswasser, 
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das sicherheitshalber auf seinen N-Gehalt geprüft worden war) gegossen. 
Während der Vegetationszeit konnte man schon an der Massenentwieklung 
und am Blattgrün der Versuchspflanzen erkennen, ob und wie sie mit 
der N-Armut des dargebotenen Sandes fertig wurden. Diejenigen 
Pflanzen, welche unter diesen Bedingungen normales Blattgrün bei- 
behielten, wuchsen auch sonst normal und zeigten nachher in ihrer 
N-Bilanz Gewinne. Umgekehrt zeigte die Erfahrung, daß Pflanzen mit 
offensichtlichen Stickstoffmangelerscheinungen während der ganzen 
Vegetationszeit auch entsprechende N-Bilanzen brachten. Von Stick- 
stoffmangelerscheinungen während der ersten Wochen darf man sich 
nicht irreführen lassen. Viele Kompositen und andere Pflanzen über- 
wanden genau wie die Leguminosen diese Zeit und überraschten später 
durch dunkles Blattgrün. 

Nach dem Abernten wurde der Sand eines jeden einzelnen Pflanz- 
gefäßes, nach dem etwa vorhandenes Sickerwasser zurückgeschüttet 
worden war, an der Luft getrocknet und auf Stickstoff analysiert. Die 
abgeerntete Pflanzenmasse wurde nach Wägung im Trockenschrank 
bei 50—60° C getrocknet, zerkleinert und pulverisiert. Bei wichtigen 
Versuchen wurden 1940 und 1941 sowohl vom Boden als auch vom 
Pflanzenmaterial an 2 Stellen, nämlich in Geisenheim und an der Land- 
wirtschaftlichen Versuchsstation in Darmstadt, zwecks Kontrolle, Stick- 
stoffanalysen durchgeführt. 

Da man nicht die gesamte Bodenmenge eines Versuchsgefäßes auf 
seinen N-Gehalt untersucht, sondern nur 5 oder 10 g davon, ist es klar, 
daß ein Analysenfehler, je nach Topfgröße 100—1600fach multipliziert 
wird. Daher ist es gerade für die N-Bestimmung der Versuchsböden 
wichtig, zu wissen, wie groß die Fehlermöglichkeiten sind. Bei gut ge- 
schulten Analytikern schwankten die eigenen Analysendaten für 100 g 
Sand höchstens um +0,6mg, bei einem Stickstoffgehalt von rund 
15 mg-%. Werden 2 verschiedene Analytiker mit der Analyse ein und 
desselben Bodens betraut, so können die Ergebnisse schon um + 1 mg-% 
schwanken. Ich habe deshalb Anfangs- und Endwert für den Gesamt- 
stickstoffgehalt eines Versuchsbodens vom gleichen Analytiker fest- 
stellen lassen. Legt man eine Fehlermöglichkeit von 0,6 mg-% nach 
oben und unten (=8%) zugrunde, so ist eine positive N-Bilanz dann 
absolut sicher, wenn sie bei einem Bodengewicht von 1 kg je Versuch 12 mg, 
von à kg je Versuch 60 mg, von 8 kg Boden je Versuch 96 mg übersteigt. 

Um diese unvermeidlichen Fehler weitgehend herabzudrücken, ziehe 
ich seit 1941 die Versuchspflanzen, gärtnerisch gesehen, in einem viel 
zu kleinen Topf. Außerdem suchte ich nach schnell wachsenden Pflanzen 
mit möglichst großer Massenentwicklung, selbst bei geringen Mengen 
dargebotenen Bodens. Ideal sind natürlich N-Ernten in Pflanzensubstanz, 
die größer sind, als überhaupt der N-Vorrat des Bodens zu Beginn des 
Versuches betrug. Dieses Ideal ist bei T'rifolium repens und Sempervivum 
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annuum erreicht worden und wird in Zukunft noch bei anderen Nicht- 
leguminosen erreicht werden, wie der Stand der jetzt noch laufenden 
Versuche zeigt. 


b) Die Berücksichtigung der N-Zufuhr durch die atmosphärischen 
Niederschläge. 

Den Einfluß der in Regenwasser enthaltenen Stickstoffmengen kann 
man am einfachsten dadurch ausschalten, daß man die Versuche in 
einem Gewächshaus aufstellt. Wenn in Spalte c der Tabelle 2 der Wert 
0,0 steht, handelte es sich um Gewächshausversuche. Da in jedem Jahre 
infolge ungenügender Größe des zur Verfügung stehenden Gewächs- 
hauses ein Teil der Versuche im Freiland aufgestellt werden mußte, 
wurden einerseits unbepflanzte Töpfe mit Sand von genau analysiertem 
Stickstoffgehalt als Kontrolle aufgestellt und deren Stickstoffgehalt am 
Schluß der Versuche erneut analysiert, andererseits wurde 1941 ein Regen- 
sammelgefäß aufgestellt, der N-Gehalt des gesammelten Regenwassers 
festgestellt und auf die Auffangfläche der einzelnen Mitscherlichgefäße 
umgerechnet. 


Konnte in den nichtbepflanzten Kontrollgefäßen der N-Zuwachs 
durch Regen und die Tätigkeit Luftstickstoff assimilierender Boden- 
bakterien festgestellt werden, so gestattete die Aufstellung eigener Regen- 
auffanggefäße, den Einfluß des Regens auf die N-Bilanz eines Gefäß- 
versuches gesondert zu erfassen. Das 1941 gesammelte Regenwasser 
wies einen N-Gehalt von 0,6 mg im Liter auf. Die Verteilung des Regens 
auf die einzelnen Monate war folgende: 


mee te, FQ TS 56,3 mm 
Ir. Madea 78,1 mm 
re ae 39,1 mm 
ee 116,1 mm 
September . . . 16,0 mm 
Oktober: 57,9 mm 


Summe der 6 Monate 363,5 — 3,65 Liter/dm?. 


Ein Hektar freien Landes erhielt unter der Voraussetzung, daß der 
Regen restlos vom Boden absorbiert wurde und nichts abfloß, 2,19 kg 
N-Zufuhr durch Regen. Wie die Spalte c der Tabelle 2 zeigt, war der 
höchste N-Betrag, den die Niederschläge in einem ljährigen Versuch 
brachten, 11,4 mg, eine Menge, die im Hôchstfalle 8% des Stickstoff- 
zuwachses einer Pflanze ausmachte. Bei einem 2jährigen Versuch mit 
Juglans nigra betrug der N-Zuwachs durch Regen 10% des gesamten 
N-Zuwachses der Pflanze. Wie aus diesen Zahlen der Rubrik c in Tabelle 2 
zu ersehen ist, spielt der N-Gewinn aus den atmosphärischen Nieder- 
schlägen eine so untergeordnete Rolle, daß eine Vernachlässigung dieses 
Faktors in einer Gesamtstickstoffbilanz kein grundlegender Fehler wäre. 
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Die Ergebnisse der N-Bestimmung des Regenwassers stimmen auch 
insofern mit den N-Bilanzen der Kontrollgefäße überein, als sich bei 
diesen in keinem Jahr ein N-Zuwachs im Sand feststellen ließ, trotzdem 
sich hier die möglichen Gewinne addieren (Regen + Staubanflug + Bak- 
terientätigkeit). Ein Stickstoffzufluß durch Regen von 11,4 mg beispiels- 
weise auf ein Gefäß mit 8kg Sand, läßt sich im letzteren nicht mehr 
analytisch feststellen, da ja nur 5 oder 10 g davon analysiert werden. 
In 5 oder 10g Sand würde dies nur einen Zuwachs von 7 bzw. 14 y 
ausmachen. 
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c) Die Berücksichtigung möglicher N-Gewinne durch Luftstickstoff 

assimilierende Bodenbakterien. 

Versuche unter sterilen Bedingungen lassen sich auf die Dauer von 
Monaten nur sehr schwer durchführen. Prüft man den Sand eines Ver- 
suches, der unter den größtmöglichen Kautelen, nämlich mit Boden- 
und Samendesinfektion, Abdecken mit steriler Watte, Gießen mit 
sterilisierten Nährlösungen oder Wasser durchgeführt wurde, so zeigen 
Abstriche auf bakteriologische Nährböden, daß sie nach mehreren Wochen 
trotzdem häufig Bakterien enthalten, also nicht mehr steril sind. 

Aus diesen Erfahrungen heraus und auch aus dem Grunde, weil ich 
Versuche mit Stecklingen und Jungpflanzen durchführte, die man, ohne 
sie schwer zu schädigen, nicht einwandfrei äußerlich total desinfizieren 
kann, arbeitete ich ab 1941 durchweg mit unsterilen Kulturen. Hier 
kann natürlich eingewendet werden, daß in dem unsterilen Sand noch 
Luftstickstoff assimilierende Bodenbakterien mitarbeiten und an der 
Stickstoffbilanz des Versuches beteiligt sein können. 

Um den Beitrag der Luftstickstoff assimilierenden Bodenbakterien 
zu erfassen und kennenzulernen, wurden 1940 vergleichende Unter- 
suchungen mit steril und unsteril angesetzten Versuchen durchgeführt. 
Neue, ungebrauchte Tontöpfe und Sand wurden 48 Stunden lang einer 
trockenen Temperatur von 150°C ausgesetzt. Erbsen- und Bohnen- 
samen wurden 10 Min. in 0,5% Bromwasser äußerlich desinfiziert, auf 
die Gefäße eine dicke Schicht steriler Watte aufgelegt und während 
der Versuche nur mit sterilen N-freien Nährlösungen gegossen. 

Alle Versuche ergaben N-Bilanzen mit Stickstoffüberschuß, ganz gleich, 
ob die Pflanzen unter ,,sterilen“ oder unsterilen Bedingungen herangezogen 
worden waren, wie folgt: 


N-Gewinn Buschbohne, sterile Kultur . . . 165 mg 
N-Gewinn Buschbohne, unsterile Kultur . . 259 mg 
N-Gewinn Erbse, sterile Kultur. . . . . . 100 mg 
N-Gewinn Erbse, unsterile Kultur. . . . . 151 mg. 


Die niedrigeren N-Gewinne der ,,sterilen“ Kulturen sind nicht allein 
durch die Abwesenheit von Bodenbakterien, sondern auch durch die 
ungünstigen Einflüsse der Boden- und Sameninfektion bedingt. Zugleich 
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zeigen diese Versuchsergebnisse, daß Bohnen und Erbsen — entgegen 
den Anschauungen der Knöllchentheorie — auch ohne Impfung mit 
Knöllchenbakterien gedeihen und Luftstickstoff zu binden vermögen. 
Wichtig für meine Versuchsanstellung ist allein die Tatsache, daß die 
Bohnen und Erbsen als Versuchspflanzen auch ohne Bodenbakterien 
positive N-Bilanzen ergaben. 

Diese Ergebnisse bestätigen jene mit geimpften und nicht geimpften 
Bohnen und Wicken, die bereits 1940 mitgeteilt wurden!. In ‚„steriler‘ 
Kultur betrug damals bei Buschbohnen der N-Gewinn 149,5 mg, mit 
‘ Impfung 152,9 mg, bei Lathyrus odorata „steril“ 214,1 mg, geimpft 
437,4 mg. 

Weiterhin wurde der Beitrag der Bodenbakterien zur N-Bilanz meiner 
Vegetationsversuche noch auf folgende Art zu ermitteln versucht: 1940, 
1941 und 1942 wurden je 3 Mitscherlichgefäße ohne Versuchspflanzen, 
lediglich mit dem Kaolinsand-Flußsandgemisch (je 8kg) im Freien oder 
im Gewächshaus neben Gefäßen mit Versuchspflanzen aufgestellt und 
genau wie die bepflanzten Töpfe gegossen. Es wurde stets gesorgt, daß 
aus angeflogenem Samen aufgehende Pflanzen, sobald sie sichtbar wurden, 
entfernt wurden. Am Schluß der Vegetationsversuche wurde der Sand 
der 3 Kontrollgefäße in 3fachen Analysen auf seinen N-Gehalt geprüft. 
Das Sickerwasser war in den Sand zurückgeschüttet worden. Die Ana- 
lysen ergaben in allen 3 Gefäßen übereinstimmend in jedem der 3 Versuchs- 
jahre keinen Zuwachs des Bodenstickstoffs, sondern eine mehr oder minder 
deutliche Abnahme. 

1940 war der N-Gehalt der Kontrollgefäße (im Gewächshaus auf- 
gestellt) von 15,2 mg-% auf 15,0 mg-%, 

1941 (aufgestellt im Freien) von 15,0 mg-% auf 13,0 mg-% und 

1942 (aufgestellt im Gewächshaus) von 11,2 mg-% auf 10,0 mg-% 
gefallen (jeweils das Mittel aus 3 Gefäßen). Dazu ist zu bemerken, daß 
1941 jedes Kontrollgefäß in 3 Dosen mit 1 Monat Abstand je 1 g Mannit- 
Düngung erhalten hatte. Mannit stellt bekanntlich eine ausgezeichnete 
Kohlenstoff- und Energiequelle für Azotobakter dar. Die Mannit- 
düngung sollte eine Abgabe organischer Bakteriennährstoffe, wie sie in 
den bepflanzten Töpfen durch die Wurzeln der Versuchspflanzen mög- 
licherweise stattfinden konnte, ersetzen. Trotzdem trat keine Stickstoff- 
zunahme, im Gegenteil eine Stickstoffabnahme ein. Durch die Mannit- 
düngung wurde offensichtlich die Denitrifikation gefördert. Das Kaolin- 
flußsandgemisch sintert nämlich durch das regelmäßige Gießen zu einem 
sehr dichten Gefüge zusammen, wodurch die Luftwegigkeit und der 
Luftgehalt des Bodens sehr verringert werden. Es muß daher angenommen 
werden, daß die Bodenbakterien hier nicht genügend Sauerstoff vorfinden 
und ihn durch Reduktion von Nitraten gewinnen müssen. 


1 Gartenbauwiss. 15, 13, 14. 
28* 
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Aus diesen Ergebnissen darf jedenfalls geschlossen werden, daß Stick- 
stoffgewinne durch die Tätigkeit Luftstickstoff assimilierender Boden- 
bakterien in meinen Versuchen mit Kaolinsand-Flußsandgemisch als Sub- 
strat keine Rolle spielen konnten. 


Die Methodik der Stickstoffbestimmungen. 

Aufgeschlossen wurde unter Zusatz des Merckschen Selenreaktions- 
gemisches mit dem Makrokjeldahlverfahren und der Ammoniak mit der 
Methode und Apparatur von Parnas destilliert. Sand und Pflanzen- 
material wurden vor der Untersuchung feinst pulverisiert und durch ein 
Planktonsieb gesiebt. Daß ich es auch hier nicht an Vorsicht habe fehlen 
lassen, möge daraus entnommen werden, daß ich die erste Zeit die 
Analysen nicht allein in 3—5facher Wiederholung, sondern sogar an 
zwei verschiedenen Instituten habe anfertigen lassen. Die mit der Durch- 
führung von N-Analysen beavftragten Hilfskräfte wurden in entgegen- 
kommender Weise einige Monate lang von Prof. Dr. K. Hennic, Vorstand 
des Instituts für Bio- und Weinchemie der Geisenheimer Versuchs- und 
Forschungsanstalt, auf Zuverlässigkeit geschult. Nach der Einberufung 
eines Mitarbeiters zum Heeresdienst hat mir die Landwirtschaftliche 
Versuchsstation in Darmstadt (Direktor Prof. Dr. ScHmipT) 1941 mehr 
als 100 Analysen von Boden- und Pflanzenmaterial durchgeführt. 


Was die KJELDAHL-Methode selbst betrifft, so erwies sie sich in zahl- 
reichen Testanalysen mit abgewogenen Mengen verschiedener organischer 
Stickstoffverbindungen und Ammoniumsalzen als sehr zuverlässig. Ist 
aber der Nitratgehalt der zu untersuchenden Substanz höher als 0,1%, 
so ist die KJELDAHL-Methode nicht mehr ohne weiteres anwendbar, 
d. h. die mit ihr ermittelten Werte fallen zu niedrig aus. Die Nitrationen 
müssen in einem solchen Fall zuerst mit Dewardalegierung, Eisen, 
Aluminium usw. in saurer Lösung zu Ammoniumionen reduziert werden. 
Nach erfolgter Reduktion sind die üblichen N-Bestimmungsmethoden, 
bzw. die KJELDAHL-Methode ohne weiteres anwendbar. 


Die dieser Arbeit zugrunde liegenden N-Analysen sind noch ohne 
vorherige Reduktion mit der üblichen KJELDAHL-Methode durchgeführt 
worden. Dies berührt jedoch nicht die Zuverlässigkeit der gezogenen 
Schlußfolgerungen; denn einerseits enthielt der dargebotene Sand 
nur Spuren an Nitratstickstoff (4 mg in 100 g), und andererseits sind die 
ermittelten Überschüsse der Gesamtstickstoffbilanzen eher zu niedrig als 
zu hoch’. Bei der Auswertung der 1942 angestellten Bilanzversuche wird 
vorher der Nitratgehalt geprüft und, bei Anwesenheit von mehr als 0,1% 
an Nitraten, vor der Anwendung der KJELDAHL-Methode reduziert. 


1 Anmerkung während der Korrektur. Während der Drucklegung nach vor- 
heriger Reduktion durchgeführte Analysen von Vegetationsversuchen des Sommers 
1942 bestätigen das hier Gesagte in vollem Umfange 
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Die Versuchsergebnisse. 

Die Ergebnisse der Vegetationsversuche sind in den Tabellen 1 und 2 
zusammengestellt. Untersucht wurden Vertreter aus 26 Pflanzenfamilien, 
um zu sehen, in welchen Familien ein den Leguminosen ähnlicher Stick- 
stoffhaushalt anzutreffen ist. Die Familie der Schmetterlingsblütler ist 
in der Versuchrreihe als ,,Standardfamilie‘ zu betrachten. Die mit 
Vertretern aus dieser Familie erzielten Ergebnisse decken sich auch 
größenordnungsmäßig völlig mit den bisher von anderen Autoren, 
HELLRIEGEL, NOBBE, HILTNER usw. gemachten Angaben. Der Stick- 
stoffzuwachs war bei den Schmetterlingsblütlern viel größer als der 
N-Entzug aus dem Boden. Vielfach hatte der Boden am Schluß des 
Versuches mehr Stickstoff als zu Beginn. Gehen wir von den Leguminosen 
aus in den Tabellen 1 und 2 die einzelnen Familien (die nach dem natür- 
lichen System geordnet sind) durch, betrachten vor allem die Spalte f 
der Tabelle 1, die Auskunft darüber gibt, ob die Bilanz mit einem Gewinn 
und mit welch großem Gewinn abschloß, so stellen wir fest, daß die Legu- 
minosen keineswegs allein mit positiven Bilanzen dastehen. In folgendem 
seien einzelne wichtige Familien besonders daraufhin betrachtet, ob die 
jeweiligen Ergebnisse mit den ökologischen Eigenschaften der betreffen- 
den Arten in Einklang stehen. 

Fagopyrum esculentum gehört zu den anspruchlosesten Getreidearten, 
kann noch auf ärmsten Böden mit Erfolg gebaut werden. Die Ergebnisse 
an Buchweizen sind außerdem deswegen noch besonders hervorzuheben, 
weil ich nachträglich feststellen konnte, daß NoßBE und HiILTNER 1895, 
sowie Mameti und Porzaccı 1911 die gleichen Ergebnisse (wie am 
Schluß noch näher ausgeführt wird) erzielt haben. Erstere wagten trotz- 
dem noch nicht dem Buchweizen die Fähigkeit zur Luftstickstoff- 
assimilation zuzusprechen, wohl aber die beiden italienischen Forscher, 
ohne aber Anklang zu finden. Die Crassulaceen, welche in der freien 
Natur Standorte einnehmen, die in der Regel nicht allein wasser-, sondern 
zugleich stickstoffarm sind, haben schon in meinen 1940 veröffentlichten 
Versuchen mit 5 Arten positive Bilanzen ergeben. Die jetzt mitgeteilten 
Ergebnisse bestätigen die früheren. Da die Crassulaceen im allgemeinen 
langsam wachsen, sind die N-Gewinne dementsprechend niedrig. Auf- 
fallend ist die Tatsache einer häufigen N-Zunahme des von ihnen be- 
wachsenen Bodens, auf die ich ebenfalls bereits 1940 hinwies. Einem 
Skeptiker mögen die N-Gewinne in den Bilanzen der Crassulaceen, Caryo- 
phyllaceen, Papaveraceen (Ruderal- und Mauerpflanzen!), Geraniaceen und 
Onagraceen zu klein sein und zu nahe an der Fehlergrenze liegen. Er 
findet aber bereits mit Rubus fructicosus in der Familie der Rosaceen 
N-Uberschiisse, die sich in ihrer Größenordnung ohne weiteres mit 
solchen yon Leguminosen messen können. 

Die Versuchspflanzen von Rubus fructicosus gehörten der Kultursorte 
„Theodor Reimers“ an, die wegen ihrer geringen Ansprüche an den 
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436 H. Schanderl: Untersuchungen über den Stickstoffhaushalt 
Tabelle 2. 
N-Zu- Am N-Zuwachs sind beteiligt 
wachs in % 
Familie Gattung und Art er ù ie |. das | Bereiche- 
er e rung 
éme | Boden| Luft |Regen- Bodens. 

mit N 
Juglandaceae Juglans nigra 189,3 58 32 | 10 — 
Urticaceae Helzine Soleirolii 94,4 100 — — 
Polygonaceae Fagopyrum esculentum 188,3 62 37,4| 0,6 _ 
216,2 80 18 2,0 = 
Polygonum Convolvulus 30,3 49 60 ni — 
Ranunculaceae Aquilegia vulgaris 32,9 | — | 100 — + 
Crassulaceae Bryophyllum daigremon- 21,2 — |100 — + 

tanum 

Crassula Cooperi 5,9 — 1100 — + 
Sedum mexicanum 8,3 — | 100 a £ 
3,6 — |100 _ + 
Sedum album 31,4 52 48 _ — 
Sedum ifolium 35,5 — |100 _ + 
Sedum at 5,0 — |100 — oe 
ivum annuum 15,3 — | 100 — a 
Leguminosae Trifolium repens 311,2 — [10 — + 
Pisum sativum 246,6 39 61 — — 
Phaseolus vulgaris 347,5 — |100 — + 
592,3 45 54,7| 0,3 — 
Robinia pseudacacia 187,4 — 1100. — _ 
Carophyllaceae Silene Armeria 32,8 74 26 — — 
Silene inflata 90,4 — |100 ne + 
Papaveraceae Papaver Rhoeas 34,3 — 110 — + 
Chelidonium majus (1) a | — + 

Cheliodonium majus (2) 32,5 — [100 _ +0 
Geraniaceae Geranium Robertianum 18,7 — |100 — + 
Onagraceae Epilobium angustifolium 17,0 — | 100 — + 
Rosaceae Rubus fructicosus (1) 392,8 — | 100 — + 
Rubus fructicosus (2) 341,1 28 69 3 — 
Aceraceae Acer Pseudoplatanus (1) 127,8 38 62 — — 
Acer Pseudoplatanus (2) | 222 12 85 3 — 

Hippocastanaceae | Aesculus Hippocastanum | 301,2 u 96 + +0 
Primulaceae Androsace primuloides 23,5 — 110 — + 

Asclepiadaceen Asclepias syriaca 119 — | 100 — +0 
Solanaceae Datura Stramonium 37,9 63 37 — — 
Solanum tuberosum 118,8 59 41 — — 

458,5 44,5 55 0,5 — 
Solanaceae Solanum tuberosum 531,0 40,4] 59,6| — — 
Scrophulariaceae Linaria Cymbalaria 81,6 — | 100 — -- 
62,4 — 100 + 
27,9 — 100 — = 
Borraginaceae Myosotis alpestris 35,7 6 94 — — 
Labiatae Teucrium Chamaedrys 108 — |100 — — 
Rubiaceae Galium aparine 39,5 49 51 — — 
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Tabelle 2 (Fortsetzung). 














N-Zu- Am N-Zuwachs sind beteiligt 
wachs in % 
io der Ver- 
Famili Gattung und Art ‚suche: dig ae pm re 
in mg | Boden} Luft me 3 Bodens 
mit N 
Valerianaceae Valeriana officinalis 237,3 35 62 3 — 
Cucurbitaceae Bryonia dioica 46 2 98 _ — 
Compositae Achillea millefolium 132 — 98 2 Eu 
Helianthus scaberrimus 618,8 — 99,1 0,9 +0 
Helianthus tuberosus 328,8 39 57,5| 3,5 -— 
288,3 44 52 4 _ 
465,7 25 72,6| 2,4 — 
441,7 54 43,5| 2,5 — 
Helianthus annuus 399,8 41 57,5| 1,5 — 
487,5 17 81,7| 1,3 — 
331,6 50 48 2,0 — 
285,4 — 98 2,0 + 
Hieracium piloselloides 245,3 75 25 — — 
140,2 18 82 — — 
128,9 37 63 — — 
116,3 45 55 — a= 
Pyrethrum hybr. 485,9 — |100 _ + 
Senecio Jacobaea 15 27 73 — — 
Monocotyleae. 
Gramineae Dactylis glomerata 211 100 — = = 
Avena sativa 278,7 78 20,5| 1,5 — 
192,5 — 110 — + 
151,8 — |100 — + 
Hordeum sativum 189,2 37,5| 62,5| — — 
193,0 41,5! 585] — — 
Secale cereale 283,3 66 32 2,0 — 
190,0 98 _ 2,0 — 
Triticum sativum 283,0 45 53 2,0 — 
255,0 95 3 2,0 — 
Bromeliaceae Bilbergia spec. 22,5, Epi- | 100 —- — 
18,0] phyten | 100 _ _ 
36,1} aufGlas| 100 — — 
24,31 mon- | 100 — — 
21,8) tiert | 100 - oo 
Iridaceae Iris germanica 338,2 — 1100 — + 
Gladiolus hybridus 42,6 — 92 8 + 
119,7 — | 97 3 +0 

















Boden bekannt ist. So sagt F. Krurr in seiner Schrift ,,Neuzeitliche 
Brombeerschau“ S. 20: „Die wiichsigen Sorten, z. B. Theodor Reimers, 
vermégen sogar auf einem eben noch Wald gewesenen Kahlschlag, nach 
vorangegangener, verhältnismäßig flacher Bodenbearbeitung üppigste 
Kulturen zu bilden. Daß sie selbst auf einem Erdreich, das Kiefern 
nur einen dürftigen Standort zu geben vermochte, robuste Lebenskraft 
entwickelt und prächtige Kulturen bildet, beweist ihre Anspruchslosigkeit 
an die Standortsverhältnisse.‘ An einer anderen Stelle bezeichnet KBUFT 
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die Brombeere als die genügsamste Obstpflanze der gemäßigten Zone. 
Auch die wilden Brombeeren sind sehr anspruchslose Pflanzen und nehmen 
in der freien Natur häufig äußerst karge, N-arme Standorte ein. Es 
folgen in der Reihenfolge 4 Bilanzen zweier Baumarten, die im folgenden 
Kapitel besprochen werden sollen. Bemerkenswert ist die N-Bilanz von 
Asclepias syriaca, die so wenig Ansprüche an den Boden stellt, daß sie 
als Gartenflüchtling verwildern und kargste Böden, wie Flußschotter 
der Alpenflüsse, besiedeln konnte. 

Beachtenswert und mit Leguminosen vergleichbar sind die N-Bilanzen 
der Kartoffel. Daraus wird erklärlich, wieso die Kartoffel seit jeher auch 
auf kargsten Gebirgs- und Sandböden noch mit Erfolg landwirtschaftlich 
angebaut werden kann. Die Mauerpflanze Linaria Cymbalaria zeigte im 
Verhältnis zu ihrer nicht sehr großen Massenentwicklung ebenfalls be- 
achtliche, unbedingt gesicherte N-Überschüsse. T'eucrium Chamaedrys 
und Valeriana officinalis waren aus Samen auf dem Kaolinsand gezogen 
worden, hatten vollständig durchgehalten und es ebenfalls zu einwand- 
freien N-Überschüssen gebracht. Während erstere ganz ohne N-Mangel- 
erscheinungen heranwuchs, zeigten alle Baldrianpflanzen in der ganzen 
Jugendzeit typische N-Mangelerscheinungen, die aber später von selbst 
vergingen. Der Baldrian wächst übrigens in stattlichen Exemplaren 
auf einer Kaolinsandhalde. Die Versuchspflanzen stammten aus Samen, 
die dort geerntet worden waren. 

Die leistungsfähigste Familie, die ohne weiteres mit den Leguminosen 
konkurrieren kann, ist, wie die N-Bilanzen von Achillea, Helianthus, 
Hieracium, Senecio und Pyrethrum zeigen, zweifellos die der Compositae. 

Auch hier passen wieder die ökologischen Eigenschaften der be- 
treffenden Pflanzenarten ausgezeichnet zu den ermittelten Ergebnissen. 
So berichten die gärtnerischen Kulturanweisungen über äußerste Ge- 
nügsamkeit von Helianthus scaberrimus (= Harpalium rigidum). Diese 
Staudensonnenblume wird von Gartengestaltern zum schnellen Begrünen 
steriler Schutthaufen und sonstiger unschöner Stellen in Gärten emp- 
fohlen. Dabei wird vor ihrem Wuchern gewarnt. So empfiehlt FOERSTER 
in einer Kulturanweisung für diese Pflanze, wenn sie in normalen Garten- 
boden gepflanzt werden soll, sie in einen Tontopf steckend zu verpflanzen. 
Mein Versuchsergebnis (in Verbindung mit dem nachfolgend geschil- 
derten N-Düngungsversuch) bestätigt nur alte Gärtnererfahrungen, wenn 
man bedenkt, daß ein 3,9 g schweres, kleines Stück Grundachse in einem 
stickstoffarmen Boden von 15 mg-% N-Gehalt in einem Sommer, ohne 
das Stickstoffkapital des Bodens zu verringern, die 74fache Ernte an 
Frischgewicht und das 80fache an Stickstoff brachte! Helianthus tuber- 
osus, dem Topinambur, wird ebenfalls große Anspruchslosigkeit nach- 
gesagt. Ohne die Fähigkeit, den elementaren Stickstoff der Luft aus- 
zunutzen, würde diese Pflanze schwerlich auf armen Sandböden zugleich 
als Grünfutter- und als Knollenpflanze wirtschaftlich ausreichende Erträge 
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bringen können. Achillea millefolium, Hieracium piloselloides und Senecio 
Jacobaea gehören zur Flora der hiesigen Kaolinsandhalden und wachsen 
auch sonst auf dürftigen Böden. Pyrethrum gewann in den letzten Jahr- 
zehnten erhöhte Bedeutung als Kulturpflanze, und man hat im Plantagen- 
anbau dieser Pflanze, z. B. in Deutsch-Ostafrika (nach W. ARNING) die 
Erfahrung gemacht, daß sie zwar 
bestimmtes Klima verlangt, aber an 
den Boden geringe Ansprüche stellt. 





Abb.2. Zwei Exemplare der Sonnenblume: Abb. 2. Helianthus annuus, auf Sand 
1 mit Salpeter ernährt, 2 ohne Stickstoff von 0,015 % N-Gehalt gezogen. 
im Nährboden. (Nach BOUSSINGAULT). Aus (N-Bilanzen in Tabelle 1.) 


KosryrscHEw: Lehrbuch der Pflanzen- 
physiologie I, 1926, S.143, Abb. 18. 


Meine Ergebnisse mit Helianthus annuus scheinen in direktem Gegen- 
satz zu denen BOUSSINGAULTS zu stehen. In BoussINGAULTS bekanntem, 
klassischem Versuch auf geglühtem, absolut N-freiem Sand, blieb Helian- 
thus annuus ohne N-Düngung zwerghaft klein (s. Abb. 1). Die Stick- 
stoffzunahme betrug bei der mit den übrigen Mineralsalzen gedüngten 
N-Mangelpflanze nur 2,7 mg, während sie bei der mit KNO, gedüngten 
Pflanze 166,7 mg N betrug. 
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Wie ist der unterschiedliche Ausfall meiner Versuche und derjenigen 
BovssINGAULts zu erklären ? 

1. Stammten meine Pflanzen von einem Exemplar ab, das an einem 
ungewöhnlich stickstoffarmen Standort (Mauerritze) gewachsen war, sie 
waren also in bezug auf ihre Luftstickstoffassimilations-Leistungsfähigkeit 
bereits vorselektioniert — BoUSSINGAULT dagegen wird Sonnenblumen- 
samen nächstbeliebiger Herkunft benutzt haben. 

2. Benutzte BOUSSINGAULT einen absolut N-freien Sand, ich dagegen 
einen stickstoffhaltigen, wenn auch sehr stickstoffarmen Sand. In der 
Natur gibt es nirgends absolut N-freie Böden, selbst Flugsanddünen ent- 
halten immer noch 5—20 mg-% Stickstoff. Wenn wir Pflanzen in Ver- 
suchen auf absolut N-freien Böden kultivieren, so stellen wir dadurch 
vollständig unnatürliche Bedingungen her; denn die geringen Mengen 
Stickstoff, die eine Keimpflanze selbst in einem Sandboden in der ersten 
Zeit vorfindet, sind für sie von ausschlaggebender Bedeutung. Aus 
diesem Grunde sind großsamige Pflanzen, die im Samen eine größere 
Menge Stickstoffvorräte mitbringen, z. B. die Roßkastanie, die Feuer- 
bohne usw., kleinsamigen gegenüber sehr im Vorteil. 

1939 und 1940 ging in meinen N-Mangelversuchen ein Großteil meiner 
Pflanzen an N-Hunger ein, weil ich glaubte, sie von allem Anfang an 
auf möglichst N-freiem Sand kultivieren zu müssen. Daraus zog ich 
selbst auch noch den irrtümlichen Schluß, daß alle diese Pflanzen un- 
fähig wären, elementaren Luftstickstoff zu assimilieren. Die Versuche 
fielen jedoch ganz anders aus, als ich von 1941 an die gleichen Pflanzen 
in normaler Gartenerde heranzog und erst später, als sie mehrere Blätter 
gebildet hatten, auf den N-Mangelboden verpflanzte. Es scheint nach 
allem, was bis jetzt an Erfahrungen vorliegt, so zu sein, daß Stickstoff- 
zufuhr vom Boden her im Jugendstadium für die höheren grünen Pflanzen 
ganz besonders wichtig ist. Die Pflanze braucht vor allem zum ,,Wachs- 
tumsstart‘‘ unbedingt Stickstoff. Diesen Stickstoff kann man als ,,Start- 
stickstoff‘“ bezeichnen. Später können viele Pflanzen in verschieden 
starkem Maße den Luftstickstoff zu Hilfe nehmen und sind so nicht mehr 
ganz vom N-Gehalt des Standortes abhängig. 

Die Befunde BoussinGAULTs an Helianthus annuus stehen also zu 
meinen nur in scheinbarem Widerspruch. BOoUSsINGAULT bewies dadurch 
lediglich, daß die Sonnenblume ohne ‚‚Startstickstoff‘“ sich nicht ent- 
wickeln kann, und nicht, wie er es — gegen LIEBIG — annahm, daß sie 
keinen atmosphärischen Stickstoff ausnützen könne. In Tabelle 1 und 2 
sind weiterhin 18 N-Bilanzen von Monokotyledonen angeführt. Man 
sieht, auch bei diesen ergaben sich in der Gesamtstickstoffbilanz der 
einzelnen Versuche beachtliche N-Gewinne. Die Gramineen lösen, wie 
vor allem die Umrechnung in Tabelle 2 zeigt, das Problem der N-Armut 
des dargebotenen Standortes noch auf andere Weise. Von allen unter- 
suchten Pflanzen vermochten sie am stärksten dem N-armen Boden Stick- 





von Nichtleguminosen und Leguminosen. 441 


stoff zu entziehen. Dazu setzt sie ihr reiches, fein verzweigtes Wurzel- 
system in die Lage. Dactylis glomerata vermochte aus dem ungewöhnlich 
N-armen Sandboden sogar zu 100% seinen N-Bedarf zu decken. Es ist 
also schon richtig, wenn die Gramineen von der landwirtschaftlichen 
Praxis als ,,Stickstoffzehrer‘‘ bezeichnet wurden. Trotzdem muß im 
N-Haushalt der Gramineen noch der Luftstickstoff beteiligt sein, wie 
die N-Bilanzen zeigen. So wie die 
einzelnen Getreidearten in bezug auf 
Bodenansprüche verschieden sind, 
verhalten sie sich auch im Stickstoff- 
haushalt. 

Am anspruchsvollsten ist der 
Weizen. Gewöhnlicher Saatweizen 
brachte es auf meinem N-armen Sand 
überhaupt nicht zur Ährenbildung. 
Die in Tabelle 1 enthaltene Bilanz 
stammt von der Nachkommenschaft 
zweier Pflanzen, die es als einzige 
von etwa 10000 Körnern auf einer 
Kaolinsandhalde 1939 zur Fruktifi- 
kation gebracht hatten. 1940 ergab 
diese Weizenselektion noch einen 
Stickstoffüberschuß. Die Leistung der 
Nachkommenschaft dieses Versuches 
war jedoch 1941 schon erheblich ge- 
fallen. Es waren wohl noch Ähren 
gebildet worden, deren Samen 1942 
ausgesät aber nur mehr Hunger- 
pflanzen ergaben. Immerhin zeigten 
diese Versuche, daß auch beim Weizen 





ein lektion i n- Abb. 3. Avena sativa auf Sand von 
o> Se en nen ver me 0,015% N-Gehalt. 
spruchslosigkeit durchaus möglich (N-Bilanz in Tabelle 1.) 


ist, es kann diese lediglich nicht 
auf die Dauer auf derart N-armen Böden vorgenommen werden, wie 
hier versucht wurde. Von Natur schon anspruchsloser sind der Roggen, 
noch mehr Gerste und schließlich der Hafer. Dies ist der Grund, wes- 
wegen letzterer noch auf verhältnismäßig armen Böden mit Erfolg ge- 
baut werden kann, während dies beim Weizen nur auf Böden mit höherem 
Stickstoffgehalt bisher möglich war. Übrigens hat schon Erwın BAUR 
vor Jahren die Möglichkeit der Schaffung eines ,,Sandweizens“ auf dem 
Wege über Selektion und Züchtung richtig erkannt und in die Wege 
geleitet. 

Auf die N-Bilanz zweier Versuche mit Gerste sei besonders deswegen 
hingewiesen, weil kürzlich Rußen, Hassıp und KAMEN wurzellosen 
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Gerstenpflanzen radioaktiven Stickstoff darreichten und fanden, daß 
dieser von den Blättern absorbiert worden war, während abgetötete 
Kontrollpflanzen ihn nicht aufgenommen hatten. Daraus zogen die ge- 
nannten amerikanischen Autoren ebenfalls den Schluß, daß auch Nicht- 
leguminosen elementaren Stickstoff fixieren können. Daß tropische 
Epiphyten, wie Bromeliaceen, welche in ihrer Heimat selbst Telegraphen- 
drähte besiedeln, den Luftstickstoff assimilieren müssen, darauf habe 
ich schon früher (1940) hingewiesen. Nun versuchte ich die Beweise 
dadurch zu erbringen, daß ich junge Ableger einer Billbergia-Art 
auf Glasscheiben montierte, in Glaszylindern über Wasser aufhing, ab- 
wechselnd mit destilliertem Wasser und N-freien Nährsalzlösungen be- 
sprühte. Durch das langsame Wachstum sind die N-Gewinne der 
Bromeliaceen nicht groß. Jedoch bieten sie die Vorteile, daß bei ihnen 
Bodenbakterien vollständig ausgeschaltet sind, die Wurzeln nur mehr 
als Haftorgane fungieren, daher die N-Aufnahme nur auf dem Wege 
über die Blätter erfolgen konnte. 

Beachtenswert ist auch die Leistung von Iris germanica, welche ich 
in den Versuch nahm, da sie mir schon 1928/29 bei meinen Studien 
über die Würzburger Wellen- und Muschelkalkpflanzen aufgefallen war, 
indem ich sie dort an einer Stelle als einzige Besiedlerin blanker Kalk- 
felsen vorfand. Derartig extreme, beinahe Epiphytenstandorte, könnten 
diese Pflanzen unmöglich einnehmen, wenn sie nur auf Bodenstickstoff 
angewiesen wären. Aus den gesamien, in den Tabellen 1 und 2 wieder- 

Ergebnissen dürfte auf alle Fälle mit Dewilichkeit hervorgehen, 


wegebemen 
daß der Stickstojthaushalt der Leguminosen keine Sonderstellung einnimms. 
und daß noch bei mehreren Pamilien, insbesonder bei dem Com possten. der 


Laftstichstoif im N-Haushalt der Pilanzen beteiligt sein muß. 

Daß es der elementare Luftstickstoff und nicht etwa die in der 
atmosphärischen Luft enthaltenen Spuren von Ammoniak und Stick- 
oxyden sein müssen, der die festgestellten N-Überschüsse in den N- 
Bilanzen bedingte, geht allem aus rechnertschen ee re hervor; 
demm selbst wenn man Berechnungen die ungewöhnlich hoben | 
an Ammoniak, wie sie Zimmerluft aufweist, in der sich zahlreieie 
Menschen kängere Zeit auftuelten. zugrunde ext. so reichen diese Spuren 
(waite ich in einem Samuumellrefierat der Luftstickstoff im Stiekstoffhaushalt 
der Hele" ausfithrte) micht eimmal für eme damit dsl belüfiete 
kleine Hefekultwr. geschweige demm für dem N-Haustalt emer höheren 
grèmen Plane aus. 


Der Luaftseckseutf im \-Rausialt vou Baumen. 
Sehem im einer früberem Veröftentliehung (1944) wies ich durant ham, 
dal on denjenigen Pflanzen, welche sehr häufig, wm mieht mn sagen 


 Semasnssu, El: Weehenseir: £. Braueneii 3. 59 (1942). 
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stets, auf stickstoffarmen Standorten stehen, die Bäume gehören. Als 
Gründe führte ich an: 
1. daß der N-Gehalt der Bodenschichten mit zunehmender Tiefe 
rasch stark abnimmt, 
2. daß sich die größte Wurzelmasse, vor allem großer Bäume, in 
tiefen Bodenschichten befindet, die fast immer N-arm sind, 
3. daß Bäume Jahrzehnte, unter Umständen Jahrhunderte den 
gleichen Platz einnehmen; es müßte schließlich im Bereich der Wurzeln 
s ws No ni in mg je ag Boden ee 
ae -- er Be“ 
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Abb. 4. Der Stickstoffgehalt in verschiedener Bodentiefe. 


zu einer vollständigen Erschöpfung des Stickstoffgehaltes des Bodens 
kommen. Außerdem wies ich darauf hin, daß allein in den Früchten 
der Jahresernte 1939 eines 40jährigen Walnußbaumes 6 kg Stickstoff 
steckten. 

Wie stark der Gesamtstickstoffgehalt mit zunehmender Bodentiefe 
durchweg abnimmt, zeigt das Diagramm an der Abb. 4. Den stärksten 
Abfall zeigte der Boden eines Weizenfeldes in Oberbayern. In 50—60 cm 
Tiefe stand alluvialer Schotter an. Während in 15 em Tiefe die lehmige 
Oberkrume den für die Güte eines Weizenbodens entsprechenden Wert 
von 240 mg-% aufwies, zeigte die Feinerde zwischen dem Schotter in 
60 cm Tiefe 105 mg-% und in 80 cm Tiefe nurmehr 9 mg-%. Auf dem 
gleichen Boden standen in der Nähe stämmige 40—60jahrige Nußbäume. 

Die 3 übrigen Diagramme stammen von Stellen in und bei Geisenheim. 
Zum Diagramm ,,Aprikosengarten“ (der zufällig zur Erweiterung einer 
Bausandgrube diente) gehörte die links anstehende Zeichnung des Boden- 


Planta Bd. 33. 29 
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profils. Aus dieser ist zu ersehen, daß die Hauptzone des Wurzelwerks 
eines 20jährigen Aprikosenbaumes zwischen 0,4—1,5m Tiefe lag. In 
. dieser Zone fiel der N-Gehalt von 81 mg-% sehr steil auf 15 mg-%. Auch 
die Reben wurzeln häufig in N-armen Bodenzonen, so in der Weinbergs- 
lage Fuchsberg, wo die Wurzeln in 1,0—1,5 m Tiefe strichen und der 
Boden nur 2,9—4,4 mg-% N aufwies. Jedenfalls dürften die 5 Diagramme 
schon zur Genüge beweisen, daß die von Bäumen durchwurzelten Boden- 
zonen in der Regel um ein Vielfaches ärmer an Stickstoff sind als die 
Bodenkrume. 

Weitere Beweise bringen folgende Analysenwerte: 

1. Burghausen (Oberbayern), Ackerobergrund 20 em Tiefe 235 mg-% N-Gehalt 

Darunter ab 30 cm alluvialer Schotter, davon Feinerde 

NN RS. DRE ee a Pee 11,6 mg-% N-Gehalt 
2. Burghausen (Oberbayern), Erde aus dem Wurzelstock 

einer vom Sturm umgerissenen Pappel, etwa 30 cm Tiefe 30,0 mg-% N-Gehalt 
3. Kalmit, Pfälzerwald, verwitterter Buntsandstein, Eichen- 

standort, 00cm tief. ......2.2.2....... 7,5 mg-% N-Gehalt 
4. Desgleichen, Kiefer und Eiche gemischt, 3m Tiefe. . 6,7 mg-% N-Gehalt 

Die Tabelle 1 enthält nun die tatsächlichen Beweise, daß auch andere 
Bäume außer Leguminosen, Erlen und Sanddorn, den Luftstickstoff aus- 
zunutzen vermögen, und zwar für Juglans nigra, Acer pseudoplatanus und 
Aesculus hippocastanum. Wie später noch näher ausgeführt wird, haben 
bereits 1911 die italienischen Forscher MAMELI und Porzaccr Angaben 
über Luftstickstoffassimilation von Acer negundo gebracht. Ihre Angaben 
wurden aber nicht ernst genommen und sind später nirgends erwähnt 
worden. 

Juglans nigra hat wegen seiner Wüchsigkeit und geringen Ansprüche 
an den Boden gerade in den letzten Jahren das erhöhte Interesse der 
Forstwirtschaft gefunden. Dem Spitzahorn wird ebenfalls Anspruchs- 
losigkeit nachgerühmt und über den Wuchs der Roßkastanie bei Mangel 
jeglicher Düngung kann man sich in Stadt und Land fast auf Schritt 
und Tritt wundern. Die Analysen eines ljährigen Versuches mit Juglans 
regia sind leider verunglückt, aber aus dem Stand nun bald 2jähriger 
Versuche, die Ende 1942 durchanalysiert werden sollen, kann jetzt 
schon mit Sicherheit behauptet werden, daß auch dieser Baum Luft- 
stickstoff in bedeutendem Maße in seinen Haushalt mit einzubeziehen 
vermag. Damit findet die Tatsache eine einfache Erklärung, daß er auf 
jedem Boden gedeiht, wenn ihm nur das Klima zusagt. 

In diesem Zusammenhang müssen auch die erstaunlichen Auf- 
forstungen von Sandhalden, Abraumhalden, Kippen durch Heuson, 
worüber er in zwei Schriften berichtet, erwähnt werden. HEUSONs ge- 
glückte Anpflanzungsversuche von Kanadischer Pappel, Birke, Berg- 
ahorn, Rotbuche, Vogelkirsche, Wildbirne — neben den Bäumen, denen 
die Pflanzenphysiologie bisher schon die Assimilation des elementaren 
Luftstickstoffs zusprach, wie Erlen und Robinien — auf anscheinend 
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hoffnungslos sterilen Böden waren an sich Stickstoffmangelversuche 
größten Stils. Die erstaunlichen Ergebnisse Hrvsons allein schon hätten 
genügen müssen, um unsere Ansichten von Stickstoffbedürfnis der 
Bäume zu revidieren und zu überprüfen. Die Lektüre der beiden 
Schriften HEusons kann Forstbotanikern nur empfohlen werden. 


Versuche über den Einfluß einer Düngung mit Kalisalpeter 
auf die Assimilation elementaren Luftstickstoffs. 
Aus den Versuchen von Nosse und RicHTer (1904) wissen wir, 
daß Leguminosen, selbst bei Darreichung reichlicher Mengen von Salpeter, 





Abb. 5. Helianthus tuberosus. Links: ohne zusätzliche N-Düngung“, Mitie: mit 140 mg N 
und rechts mit 280 mg N in Form von Kalisalpeter gedüngt. , N-Bilanzen in Tabelle 3. 


die Luftstickstoffassimilation nicht einstellen’. So hatte in Versuchen 
NoBBEs und Ricuters Vicia villosa ohne jegliche Stickstoffdiingung 
93,8% des in der Ernte aufgefundenen Stickstoffs aus der Luft bezogen 
und bei reichlicher Salpeterdüngung immer noch 73%. Bei diesen Werten 
ist allerdings zu berücksichtigen, daß NoBBE und RicHTER merkwürdiger- 
weise den abgeernteten Boden nicht erneut auf seinen N-Gehalt unter- 
sucht haben, sondern einfach von der in der Ernte gefundenen Stick- 
stoffmenge den durch Salpeter dargebotenen Betrag abgezogen haben, 
so wie die meisten Versuchsansteller auch in der Folgezeit. Eine genaue 
Rechnungsaufstellung des N-Haushaltes einer Versuchspflanze ist jedoch 
nur möglich, wenn auch der Boden nach der Ernte erneut auf seinen 
N-Gehalt untersucht wird. 

Siehe auch KostyTscHew: Lehrbuch der Pflanzenphysiologie, Bd. 1, 8. 211. 

29* 
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Ta- 
Frisch- 
Ansan | gewicht | N- Ste | Nim | vy 
Name der Versuchspflanze linge en gebotenen | ” p< ~ 
der Samen, Samen Sand Regen 
Knollen oder in mg in mg 
Stecklinge 

üngt 10 +. 102,0 882 Ss 

” + MOmgN | 10 ur 102,0 | 1022 ai 
+ 280 mg N 10 — 102,0 1162 — 
ungedüngt 5 = 51 948 1,8 
P mie nn 1 +140mgN] 5 er 51 1088 18 
+ 280 mg N 5 er 51 1228 1,8 

“ üngt 10 — 69 1216 —- 

a +140mg N| 10 äh 69 1356 . 

+ 280 mg N 10 _ 69 1496 — 
ungediingt 1 65 90 785 2,2 
ungedüngt 1 77 107,2 785 2,2 
Solanum | +140mgN]| 1 102,5 | 1446 | 925 22 
tuberosum | +140mgN] 1 912 | 128,5 | 925 2,2 
+280 mg N| 1 133,0 | 1843 | 1065 22 

+ 280 mg N 1 91,7 127,1 1065 2,2 

: ungedüngt 5 3,9 7,8 1391 5,4 
Helianthus | + 140mgN| 5 4.0 8.0 | 1531 5.4 
seaberri + 280 mg N 5 4,0 8,0 | 1671 5,4 
ungedüngt 1 58,4 | 162,3 | 881,6 | 11,4 

ungedüngt 1 57,2 | 162,5 881,6 | 11,4 

unged 1 61,4 174,4 1800,0 11,4 

Helianthus u 1 45,8 130,1 1800,0 11,4 
tuberosus + 140mg N 1 46,7 132,6 1021,6 11,4 
+ 140 mg N 1 51,7 146,8 1021,6 11,4 

+ 280 mg N 1 54,8 | 155,6 | 1161,6 | 11,4 

+ 280 mg N 1 58,3 165,6 1161,6 11,4 





Meine Versuchsanstellung war im Prinzip die gleiche, wie die im 
vorhergehenden Teil geschilderte. Von 3 gleichen GefäBen blieb das 
Gefäß Nr. 1 ungedüngt, Nr. 2 bekam im Jugendstadium 140 mg und 
Gefäß Nr. 3 280 mg Stickstoff in Form von Kalisalpeter. Alle Pflanzen 
sprachen sehr schnell auf die N-Düngung an. Die gedüngten Pflanzen 
waren an dunklerem Blattgrün und üppigerer Entwicklung von den 
ungedüngten zu unterscheiden. Die größere N-Gabe wies das intensivste 
Blattgrün und die stärkste Massenentwicklung auf, daher bewirkte sie 
auch jeweils die größte Frisch- und Trockengewichtsernte. Die Analysen- 
ergebnisse sind in Tabelle 3 zusammengestellt. 

Betrachten wir zunächst die mit Leguminosen erzielten Ergebnisse, 
so bestätigen diese die bereits von NoßBE und RICHTER (1904) gemachten 
Feststellungen. Die Leguminosen stellen selbst bei reichlicher N-Düngung 
die Luftstickstoffentnahme nicht ein. Es nimmt lediglich der Anteil des 
Luftstickstoffs am Gesamtstickstoffhaushalt ab. 

Vergleicht man nun die an Solanum tuberosum, Helianthus scaberrimus 
und H. tuberosus erzielten Ergebnisse, so sieht man, daß sich diese 
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belle 3. 
Frisch- ken- x 
gewicht | gewicht | N-Gehait | N-Gevalt rm 
Sand bsolut | in % 

der Pflanzenernte | Pfl Vi hszeit 

er zu mr der N-Zu- — 

é “ “Sif mae pus meer 

128,6 | 18,7 | 449,5 948 | 413,0 | 92 

139.2 | 20,9 | 468,3 948 | 2923 | 63 26.6. bis 18. 8. 40 
207.0 | 32.0 | 648,8 948 | 3328 | 51 (Gewächshaus) 
125 29,9 | 643,3 677 | 319,5 | 497 

91,3 | 22,4 | 495,9 717 73,0 157 | 27 se 16, 8.41 
107,3 | 27,0 | 604,9 745 71,0 9,5 (Freiland) 
107,0 | 25,3 | 3156 | 1120 | 150,6 | 47,2 i 

88.9 | 23,0 | 437,5 | 1120 | 1329 | 303 er nn 
1109 | 26,6 | 518,5 1120 73,5 14,1 (Gewächshaus) 
241 51,3 | 290,6 569 0,0 0,0 Viruskrank! 
244 76,5 | 549,9 582 | 2375 | 43.2 

440 96.9 | 753.8 609 | 2910 | 385 

295 612 | 524,8 623 92.7 17,6 18.4. bis 10.7.41 
489 | 109.4 | 950.8 653 | 2978 | 313 

378 93.8 | 861.1 663 | 3298 | 383 

292,8 | 126,35) 626,6 | 1391 | 613,4 | 99,1 

2422 | 1122 | 6231 1391 | 4697 | 754 | 11.3. bis 6. 10.41 
257.1 | 101.7 | 819,0 | 1615 | 7496 | 915 

162,3 | 81,9 | 491,2 754 | 1898 | 57,5 

293,5 | 727 | 450,7 754 | 1493 | 52,0 

394,5 | 116.4 | 640,0 | 1680 | 3343 72.6 | 11.3. bis 23. 10.41 
378,5 | 96,9 | 5717 | 1560 | 190.2 | 43,5 

363.4 | 85.4 | 503.8 754 | 1038 | 20,6 

1648 | 79,8 | 455,1 754 41,9 9.2 

379,4 | 89,0 | 605.2 986 | 2626 | 434 

369,4 | 90,1 | 567.5 754 0,0 0,0 

















Pflanzen ganz ähnlich wie die Leguminosen verhalten. Trotz der zu- 
sätzlichen N-Düngung mittels Kalisalpeter bleibt in den N-Bilanzen mit 
wenigen Ausnahmen ein Überschuß, der nur aus Luftstickstoff gewonnen 
sein kann. Es scheint sogar so zu sein, daß die N-Düngung, welche im 
Jugendzustand der Pflanzen verabreicht worden war, z.B. bei der 
Kartoffel und der Staudensonnenblume, die absoluten Werte der Stick- 
stoffassimilation zu steigern vermochte. Die Menge des zum Wachstums- 
start verfügbaren assimilierbaren Stickstoffs scheint demnach für die 
späteren Leistungen der Luftstickstoffassimilation gewisser Pflanzen von 
großer Bedeutung zu sein. Eingehende Versuche in dieser Richtung, 
die bereits 1942 durchgeführt wurden (aber zur Zeit noch nicht durch- 
analysiert sind), werden die hier angedeuteten Verhältnisse noch näher 
aufklären. 

Aus den Ergebnissen dieses Abschnittes ist wieder zu ersehen, zu 
welch schwerwiegenden Irrtümern die bisher in der Agrikulturchemie 
üblichen Untersuchungsmethoden bei Stickstoffdüngungsversuchen 
führten. Man darf vor allem bei N-Düngungsversuchen niemals den 
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analytisch in der Pflanzenernte festgestellten Stickstoff ohne nochmalige 
Untersuchung des dargebotenen Bodens als einzig und allein dem Boden 
entnommen erklären. Freilandversuche, in denen Pflanzen verschieden 
große Mengen Stickstoff geboten werden, vermögen überhaupt keinen 
richtigen Einblick in den Stickstoffhaushalt der Versuchspflanzen zu 
geben, sondern nur Gefäßversuche. Aber auch letztere haben nur dann 
Wert, wenn das dargebotene Substrat am Schluß erneut auf seinen 
N-Gehalt analysiert wird. Leider ist dies, wie ich aus dem umfangreichen 
Schrifttum über Stickstoffdüngung von Kulturpflanzen ersehe, fast 
nirgends der Fall gewesen. Die Folge ist, daß die zahlreichen Berech- 
nungen des N-Düngebedürfnisses von Kulturpflanzen, physiologisch be- 
trachtet, auf falscher Basis stehen; denn bei sämtlichen Kulturpflanzen, 
mit Ausnahme der Leguminosen, wurde der in den Pflanzenernten fest- 
gestellte Stickstoff als allein aus dem Boden, bzw. den dargebotenen 
N-Düngern stammend, betrachtet. 





Versuche über die Fähigkeit der Assimilation elementaren Stickstoffs 
dureh Reinkulturen von Mikroorganismen. 


Nun ergibt sich aus den bisherigen Versuchsergebnissen zwingend 
eine neue Frage. Wie soll und kann man sich die Fixierung elementaren 
Luftstickstoffs bei den Nichtleguminosen vorstellen? Bei den Legu- 
minosen liegt eine Symbiose mit Luftstickstoff assimilierenden Bakterien 
vor, und zwar sah man in den Wurzelknöllchen der Leguminosen ihre 
„Luftstickstoffabriken“. Es gäbe nun zwei Möglichkeiten. Entweder 
besitzt nicht allein Bakterienplasma, sondern auch das Plasma höherer 
Pflanzen die Fähigkeit, elementaren Stickstoff zu binden — oder auch 
Nichtleguminosen sind mit Luftstickstoff assimilierenden Bakterien ver- 
gesellschaftet. Nach meinen bisherigen Erfahrungen trifft letzteres zu, 
und ich habe bereits in mehreren Veröffentlichungen (1939 und 1940) 
Beleg- und Beweismaterial dafür mitgeteilt. Meine Beobachtungen und 
die daraus gezogenen Schlußfolgerungen sind allerdings bisher teils auf 
große Skepsis!, teils sogar auf strikte Ablehnung gestoßen. Trotzdem 
habe ich keine Veranlassung gehabt, von meinen Ansichten abzugehen 
und. frühere Behauptungen zu widerrufen. 

Im Zusammenhang mit dieser Arbeit kann ich nur kurz skizzieren, 
wie ich mir den Vorgang der Fixierung elementaren Stickstoffs bei 
Leguminosen und Nichtleguminosen vorstelle. Diese Vorstellung kann 
einstweilen als Arbeitshypothese betrachtet werden, die im Laufe der 
Zeit in verschiedenster Richtung auf ihre Brauchbarkeit und Gültigkeit 
geprüft werden kann. 

1. Bakteriensymbiosen erstrecken sich nicht allein auf Leguminosen 
und einige wenige andere Familien, sondern sind viel zahlreicher im 
Pflanzenreich. 


1 Die Herausgeber der Zeitschrift teilen diese Skepsis. 
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2. Die Bakteriensymbiose erstreckt sich bei den Leguminosen nicht 
allein auf die Wurzelknöllchen, sondern auf die ganze Pflanze. 

3. Die Bakteriensymbionten zeigen sich nur in den Wurzelknöllchen 
und auch hier nicht immer in der uns geläufigen ‚klassischen‘ Bakterien- 
form. In den übrigen Organen stecken sie in stark deformierter, un- 
behäuteter Form, als Bakteroide. 

4. Wenn eine Fixierung des elementaren Stickstoffs stattfindet, so 
nicht in Wurzelknöllchen, sondern in den oberirdischen Organen, vor- 
nehmlich in den Laubblättern, die als Gasadsorptionsorgane par excellence 
anzusehen sind. 

5. Bakteriensymbiosen stehen nicht allein bei Leguminosen und 
einigen wenigen anderen Familien, sondern noch bei zahlreichen anderen 
Pflanzenfamilien im Dienste des Stickstoffhaushaltes. 

Meine Hypothese setzt nun allerdings voraus, daß Bakterien sym- 
biontischer Herkunft tatsächlich elementaren Stickstoff zu assimilieren 
vermögen. 

Bislang galt die Frage, ob die Knöllchenbakterien selbst, d.h. in 
Reinkultur, die Fähigkeit der Assimilation elementaren Stickstoffs be- 
sitzen, als noch nicht einwandfrei entschieden; denn vielen Forschern 
gelang es nicht, an Reinkulturen von Knöllchenbakterien eine Bindung 
elementaren Stickstoffs festzustellen. Lediglich an isolierten, ganzen 
Wurzelknöllchen ist es gelungen, eine Stickstoffbindung festzustellen 
(KRASCHENINNIKOFF 1916). Aus diesen Gründen neigten viele Pflanzen- 
physiologen zur Ansicht, daß die Leguminosenbakterien nur in Gesell- 
schaft mit ihrem Wirt zur Stickstoffassimilation fähig wären. Auf dem 
Wege über Untersuchungen zur Frage der Luftstickstoffassimilation haut- 
bildender Hefen! fand ich, daß bei derartigenVersuchen dieWahl des Nähr- 
bodens von entscheidender Bedeutung für den Erfolg oder Mißerfolg ist. 

Alle Versuchsansteller, die sich mit dieser Frage an Hefen, Schimmel- 
pilzen oder Bakterien beschäftigten, glaubten derartige Versuche nur 
mit N-freien Nährlösungen, und dies müssen zwangsläufig künstliche 
sein, machen zu dürfen. Solange ich auch selbst mit N-freien, künstlichen 
Nährlösungen Versuche anstellte, war mir entweder überhaupt kein 
Erfolg beschieden oder ich mußte Hefen oder Bakterien 12 Monate lang 
und länger kultivieren, um einen N-Gewinn von wenigen Milligramm 
zu erzielen. 1939 ging ich dazu über, für derartige Versuche nicht stick- 
stoffreie, sondern natürliche, stickstoffhaltige Nährlösungen zu ver- 
wenden. Ich sah keine zwingenden Gründe für eine ausschließliche Ver- 
wendung von N-freien Nährlösungen zur Prüfung von Mikroorganismen 
auf ihre Fähigkeit zur Bindung von Luftstickstoff. Man muß nur ge- 
nauestens den Ausgangs-N-Gehalt der Nährlösungen kennen und dieser 
läßt sich auf zehntel Milligramm genau und zuverlässig mit der PARNASS- 
schen Modifikation der N-Bestimmung nach KJELDAHL ermitteln. Es 
ergab sich!, daß hautbildende Hefen in verdünntem oder unverdünntem 


1 Zbl. Bakter. II 101 (1940). 
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Traubenmost kultiviert, in 6—8 Wochen so viel Luftstickstoff assimi- 
lieren, daß der N-Gehalt der Nährlösung + Hefe bis zum Doppelten des 
Ausgangswertes ansteigen kann. Meine Versuche sind in der Folgezeit 
von H. FRer auf breiter Basis nachgeprüft und bestätigt worden!. In 
der Zwischenzeit konnten auch HENNIG und VILLFORT# in Großkulturen 
von Torula pulclerrima nach dem Belüftungsverfahren feststellen, daß 
der Stickstoffbetrag der Hefeernte und der Stickstoffrest in der Nähr- 
lösung immer bedeutend den Ausgangswert übersteigen. 

Mit diesen an Hefen gewonnenen Erfahrungen ging ich erneut an 
die Kultur von Bakterien, zwecks Feststellung ihrer Fähigkeit der Luft- 
stickstoffverwertung. Als Nährlösung wurde eine mit Leitungswasser 
verdünnte Bohnenbrühe (100 cem), als Kulturgefäße wurden 200 ccm 
KsELDAHL-Kolben verwendet. 10 mit Bakterienkulturen verschiedener 
Herkunft beimpfte und 2 unbeimpfte Kontrollen kamen in einen großen, 
evakuierbaren Exsikkator. Sodann wurde dieser zweimal hintereinander 
evakuiert und jedesmal langsam die Luft über ein System von Gas- 
waschflachen in den Exsikkator einströmen lassen. Die 1. Gaswasch- 
flasche enthielt mit H,SO, angesäuertes Wasser, die zweite konzentrierte 
Schwefelsäure und die dritte konzentrierte Kalilauge. Auf diese Art 
und Weise war die den Bakterien zur Verfügung stehende Luft absolut 
frei von Ammoniak- und Stickoxydspuren. Wenn die Aufschlüsse der 
Bakterienkulturen nachher ein Plus an Stickstoff zeigten, konnte dies 
nur von elementarem Stickstoff herrühren. Die zum Vergleich mit heran- 
gezogenen Stämme von Bact. radicicola stammten von der Biologischen 
Reichsanstalt in Berlin-Dahlem. Meine eigenen Bakterienkulturen waren 
nach ihrem Aussehen unter dem Mikroskop und auf festen Nährböden 
Reinkulturen, jedoch keine Einzellkulturen. Die Ergebnisse des 1. Ver- 
suches, Dauer 80 Tage bei Zimmertemperatur, waren: 





N-Gehalt der unbeimpften Kontrollen... . . . . . . . 112,2 mg 
N-Gehalt der Kultur Bact. radic. Stamm Vicia Faba . . . 122,6 mg 
N-Gehalt der Kultur Bact. aus Erbsensamen. . . . . . . 124,5 mg 
N-Gehalt der Kultur Bact. aus Kürbissamen. . . . . . . 127,9 mg 
N-Gehalt der Kultur Bact. aus Tetragonia-SproB . . . . . 131,5 mg 
N-Gehalt der Kultur Bact. aus Topinamburknolle . . . . 136,3 mg 


Den hôchsten N-Zuwachs von 24,1 mg brachten die Topinambur- 
bakterien. Damit wäre zugleich der Beweis erbracht, daB es tatsächlich 
die Bakteriensymbionten sind, mit Hilfe derer die Topinamburpflanzen 
die in Tabelle 1 gezeigten erstaunlichen Stickstoffgewinne zu machen 
imstande sind. Der Stamm Bact. radicicola Vicia Faba ist nach mündlicher 
Mitteilung von Oberreg.-Rat Dr. Stapp schon längere Zeit in Kultur. 
Seine Fähigkeit der Luftstickstoffassimilation ist zwar im Verhältnis 
zu den anderen Bakterien geringer, aber noch immer deutlich vorhanden. 
Wichtig ist ferner der Befund, daß auch die aus Samen der Erbse und 
des Kürbis isolierten Bakterienstämme tüchtige Luftstickstoffbinder sind. 


1 Zbl. Bakter. II 104, 326 (1942). 
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Bei dem 2. Versuch kam eine stärker verdünnte Bohnenbrühe zur 
Verwendung. Die Ergebnisse des 2. Versuches, Dauer 36 Tage bei 
Zimmertemperatur, waren: 


N-Gehalt der unbeimpften Kontrollen .......... 41,98 mg 
N-Gehalt der Kultur Bact. aus Psalliota campestris . 41,63 mg 
N-Gehalt der Kultur Bact. radic Phaseolus vulg..... . 46,00 mg 
N-Gehalt der Kultur Bac.. aus Oenothera biennis SproB. . 46,62 mg 
N-Gehalt der Kultur Bact. aus Bryophyllum daigr. SproB . 49,65 mg 
N-Gehalt der Kultur Bact. aus Leontodon tarax. SproB . . 52,07 mg 
N-Gehalt der Kultur Bact. aus Dioscorea alata Knolle . . 53,59 mg 
N-Gehalt der Kultur Bact. aus Apfelsamen ....... 54,40 mg 
N-Gehalt der Kultur Bact. Rubus fructicosus Sproß . . 54,79 mg 


Den höchsten N-Zuwachs brachten in der 2. Éndastie wieder 
die Bakteriensymbionten einer Pflanze, die in Tabelle 1 mit an der Spitze 
in bezug auf Luftstickstoffausbeutung steht, nämlich die Sandbrombeere. 
Daß nicht alle Bakteriensymbionten den Luftstickstoff assimilieren 
können, zeigt das Ergebnis mit den Bakterien aus dem Kulturchampignon. 
Diese Kultur roch nach 46 Tagen bereits ammoniakalisch, ein Zeichen, 
daß diese Bakterien Eiweiß abbauten. Ganz gleich verhielten sich alle 
aus Fruchtkörpern von Gift- und Speisepilzen isolierten Bakterien. 

Daß die Zeitdauer bei solchen Versuchen eine Rolle spielt, lehrten 
bereits die analogen Versuche mit Hefen. Letztere assimilieren nämlich 
auch nicht unbegrenzt fortdauernd Luftstickstoff. Je nach Hefeart, 
Substrat und Temperatur wird nach 6—10 Wochen das Optimum an 
Ausbeute erreicht, später fällt von Woche zu Woche der N-Gehalt der 
Kultur. So konnte H.Freı zeigen, daß bei Temperaturen über 30° 
die von ihm untersuchten Hefearten flüchtige, N-haltige Stoffe in die 
Luft abgeben. Dies ist in noch viel stärkerem Maße bei Bakterien der 
Fall, wie ein unfreiwilliger Versuch zeigte. Wegen Einberufung des 
Analytikers zum Heeresdienst, mußten nämlich 2 Versuchsreihen not- 
gedrungenerweise 2 Monate länger als beabsichtigt war, stehen bleiben, 
insgesamt 128 Tage. Nach dieser Zeit war bei keiner Kultur mehr ein 
wesentlich höherer N-Gehalt als in den Kontrollen festzustellen und viele 
wiesen weniger auf und rochen stark nach Ammoniak. Das wichtigste 
Ergebnis dieses Abschnittes dürfte das sein, daß es nur eine Frage der 
Versuchstechnik ist, um den Nachweis zu erbringen, daß tatsächlich Bak- 
terienreinkulturen den elementaren Stickstoff der Luft assimilieren können — 
und zwar nicht nur Knöllchenbakterien, sondern auch aus Samen von 
Leguminosen isolierte Bakterien und solche von Nichtleguminosen. Damit 
ist der Schluß berechtigt, daß die Bakteriensymbionten zum mindesten 
maßgeblich, wenn nicht sogar ausschließlich an der Luftstickstoff- 
assimilation ihrer Wirtspflanzen, beteiligt sind. 


SehluBbetrachtungen. 
Der Agrikulturchemiker analysierte bisher die Pflanzen auf ihren Ge- 
halt an den einzelnen Elementen und stellte die ermittelten Daten als 
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Kali-, Magnesium-, Calcium-, Phosphor- und Stickstoffentzug bei Er- 
mittlung des Düngebedürfnisses der einzelnen Pflanzen in Rechnung. 
Was Stickstoff betrifft, so kann er aber den wahren Entzug nur in Gefäß- 
versuchen ermitteln, und zwar nur dann, wenn er nach der Ernte den 

Boden erneut auf seinen N-Gehalt hin untersucht. Diese 


Feststellung ist für den gesamten Kulturpflanzenbau von größter praktischer 
Bedeutung 


Es ist ungemein interessant nachzulesen, daß der Begründer der 
Agrikulturchemie, Justus Liesie, 6 Auflagen seines grundlegenden 
Werkes, „Die organsiche Chemie in ihrer Anwendung auf Agrikultur 
und Landwirtschaft‘, hindurch in hartnäckiger Weise, trotz heftigster 
Einwände den Standpunkt vertrat, daß die Luft den Pflanzen den 
nötigen Stickstoff liefere. LIEBIG nahm allerdings an, in Form von 
Ammoniak. Nur dieses war ein Irrtum, aber der Grundgedanke, daß . 
die Luft allgemein für die Pflanzen Stickstoff zur Ernährung liefert, 
war doch richtig. Erst in der 7. Auflage seines Buches, 1862 hat Lresıc 
unter dem Zwang der Boussinsaurtschen Versuche seine Ansicht be- 
treffend Stickstoffernährung der Pflanzen revidiert. Und doch waren 
die Boussinsaurtschen Schlußfolgerungen, die die Stickstoffernährung 
der Pflanzen betrafen, Trugschlüsse; denn wie meine Versuche eindeutig 
zeigen, kommt man zu ganz anderen Ergebnissen, wenn man die Pflanzen 
nicht in einem absolut N-freien, sondern N-armen Boden kultiviert oder 
sie auf normalem Boden anzieht und erst, wenn sie einige Blätter ge- 
bildet haben, auf einen N-Mangelboden verpflanzt. Den Versuchs- 
pflanzen BoussinGAULTs fehlte der ,,Startstickstoff‘. Diesen bringen groB- 
namige Pflanzen in verschieden großer Menge bereits in ihren Reserve- 
stoffen mit, während bei kleinsamigen Pflanzen der N-Faktor, d.h. das 
Vorhandensein oder Fehlen des unerläßlichen Startstickstoffs das Schick- 
sal des Sämlings entscheidet. 

Zum ersten Aufbau der zukünftigen „Stickstoffabrik‘“ ist zunächst 
Stickstoff selbst notwendig. Stehen die notwendigsten Einrichtungen, 
dann entscheidet das Maß des N-Vorrates des Pflanzenstandortes nicht 
mehr in jedem Fall über Sein oder Nichtsein der Pflanze, sondern lediglich 
über die Größe ihrer Massenentwicklung, weil viele Pflanzen im erwach- 
senen Stadium den Luftstickstoff in ihren Haushalt mit einbeziehen 
können. Die Leistungsfähigkeit der einzelnen Familien, Gattungen und 
Arten ist in dieser Hinsicht sehr verschieden, aber nicht nur innerhalb 
der einzelnen Arten, sondern auch innerhalb der einzelnen Varietäten 
und Individuen. Dadurch ist der Pflanzenselektion die Möglichkeit ge- 
geben, auf Stickstoffanspruchslosigkeit wahrscheinlich innerhalb sämtlicher 
Kulturpflanzen zu selektionieren. 

Den Gärtnern sind schon lange diejenigen Pflanzen bekannt, die, 
wie sie sich ausdrücken, keinen ‚‚fetten‘‘ Boden vertragen. Liest man 
aufmerksam die Kulturanweisungen in gärtnerischen Handbüchern, so 
kann man sich an Hand dieser diejenigen Pflanzen, die in bezug auf 
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Stickstoffernährung anspruchslos sind, heraussuchen. Solche Hinweise 
sind, um nur einige aus FOERSTERs Gartenstaudenbilderbuch heraus- 
zugreifen: ,,Anspruchslos bis dort hinaus, nimmt mit jedem Boden vor- 
lieb, keinerlei Bodenansprüche, an schwierigsten Gartenplätzen in fabel- 
hafter Üppigkeit, neigt stark zum Wuchern usw.“ Da die Agrikultur- 
chemie den in Pflanzen festgestellten Stickstoff als restlos dem Boden 
entzogen hinstellte und dementsprechend die Düngungsanweisungen gab, 
sind in den letzten 50 Jahren eine große Anzahl von Kulturpflanzen 
stärker mit Stickstoff gedüngt worden als notwendig gewesen wäre. 
Daß ein Übermaß von Stickstoffdüngung sich nachträglich auf Haltbar- 
keit und Qualität verschiedener Feld- und Gartenfrüchte auswirkt, ist 
unumstritten und überall bekannt. 

In diesem Zusammenhang muß auf die im Volk weit verbreitete 
und auch nicht durch Gegenpropaganda austreibbare Antipathie gegen 
den „Kunstdünger‘‘ verwiesen werden. Das Wort ,,Kunstdünger‘‘ wurde 
verpönt und durch „Handelsdünger‘ ersetzt. Instinktiv fühlten Bauern 
und Gärtner, die im allgemeinen gute Naturbeobachter sind, daß bei 
der Anwendung von ,,Kunstdiinger“ etwas nicht in Ordnung ist. Was 
im Handelsdünger sich ungünstig auswirken kann, sind unmöglich die 
Elemente K, P, Ca, Mg, sondern einzig und allein der Stickstoff, wenn 
er im Übermaß gereicht wird. Eine Abneigung gegen „Kunstdünger“ 
im allgemeinen ist unberechtigt. Vorsicht gegenüber stickstoffhaltigen 
natürlichen und künstlichen Düngern dagegen ist wohl berechtigt. Die 
Vorteile höherer Erträge bei starker Stickstoffdüngung müssen oft mit 
dem Nachteil geringerer Qualität bezahlt werden. 

Erhebliche Schwierigkeiten machten der Agrikulturchemie bisher die 
Erklärung der großen Differenz zwischen dem Stickstoffaufwand und der 
Stickstoffernte der gesamten deutschen landwirtschaftlichen Betriebe. So 
entnehme ich dem Handbuch der Landwirtschaft von AEREBOE-HANSEN- 
Römer Bd. II, dem von F. Lönnıs bearbeiteten Abschnitt ,, Die Biologie 
des Bodens‘ S.41—93, folgende Aufstellung für die Gesamtheit der 
deutschen landwirtschaftlichen Betriebe: 

Stickstoffzufuhr in Form von Handelsdünger jährlich . . . . 350000 Tonnen 


Stickstoffzufuhr im Stallmist : . . . . . . . . . se... 600000 Tonnen 
Gesamtzufuhr 950000 Tonnen 


Stickstoffausfuhr in Nichtleguminosen-Ernten von 25 Millionen 


PRE au 30 OUR NE . . . 0 SIERRA ER 1375000 Tonnen 
Stickstoffausfuhr in Leguminosenernten von 4 Millionen Hektar 
au ye DEN Ne de EAN à 400000 Tonnen 


Gesamtausfuhr 1775000 Tonnen 

Der jährliche Bedarf an Stickstoff wird gedeckt 
durch Stickstoffbindung beim Leguminosenanbau . . . . . 400090 Tonnen 
durch Stickstoffbindung im Boden . . . . . . . . . . . 425000 Tonnen 
Stickstoffbindung insges. 825000 Tonnen 


Die Differenz zwischen Stickstoffernte und -zufuhr in Höhe von 
825000 Tonnen jährlich denkt sich Léunis rund zur Hälfte ausgeglichen 














454 


durch die bereichernde Wirkung des Leguminosenanbaues und zur Hälfte 
durch die Tätigkeit der Bodenbakterien: Dadurch, daß man den Nicht- 
leguminosen nicht die Fähigkeit der Luftstickstoffassimilation zutraute, 
buchte man den zum Ausgleich der obigen Differenz fehlenden Betrag auf 
Konto Bodenbakterien: In Wirklichkeit können schon allein aus chemisch- 
physikalischen Erwägungen heraus, die Bodenbakterien niemals mit 
einem so hohen Leistungsbeitrag beteiligt sein. KosryrscHew faßte die 
Ergebnisse der einschlägigen Arbeiten in seinem Lehrbuch der Pflanzen- 
physiologie Bd. I, S. 220 dahingehend zusammen, daß die Assimilation 
des elementaren Stickstoffs aus der Atmosphäre zu einem weitaus 
größeren Teil, als man früher annahm, auf die Tätigkeit der freilebenden 
Mikroorganismen zurückzuführen sei. In südlichen Gegenden, meint 
KostYTscHew, findet nach Angaben verschiedener Autoren eine Assi- 
milation des atmosphärischen Stickstoffs in noch viel größerem Maße 
statt. Er bedauert aber, ‚daß man in dieser Hinsicht leider über kein 
geniigendes Zahlenmaterial verfügt‘‘ und hebt anschließend die Tatsache 
hervor: „daß man in Indien ohne die geringste Düngung sogar auf den 
allerschlechtesten Böden jährliche reiche Ernten erhält.“ ‚Die be- 
arbeiteten Böden bedürfen in südlichen Gegenden von Jahr zu Jahr, 
auch bei ununterbrochenen Kulturen, immer weniger der Stickstoff- 
düngung‘“. 

Alle diese Tatsachen lassen sich an Hand meiner Befunde leicht 
erklären. Es kann sehr wohl die Leistungsfähigkeit der freilebenden, 
N-sammelnden Mikroorganismen in warmen Ländern eine größere sein, 
aber auch die Leistungen der höheren Pflanzen in bezug auf Luftstickstoff- 
assimilation werden dort größere sein. Die Agrikulturchemie machte sich 
auch sorgenvolle Gedanken über die bei Stallmistdüngung beobachteten 
Denitrifikationsvorgänge. Diese Bedenken sind heute hinfällig, ganz ab- 
gesehen davon, daß sich die Natur die Denitrifikationsvorgänge nicht 
leisten würde, wenn sie wirklich so haushälterisch mit dem Stickstoff 
umgehen müßte, wie man bisher annahm. Die Natur hat es aber gar 
nicht nötig, so sehr sparsam mit dem gebundenen Stickstoff umzugehen, 
wie wir uns das bisher vorstellten! 

Zum Schluß sei noch eigens betout, daß meine den Stickstoffhaushalt 
von Nichtleguminosen betreffenden Ergebnisse durchaus nichts Neues 
darstellen. Nach Lipman und TayLor kat schon 1905 Jamrzson, gestützt 
auf Versuche, behauptet, daß mehr oder minder alle Pfianzen die Fähigkeit 
besäßen, den Luftstickstoff zu assimilieren!. 

Ja, schon 10 Jahre vor JAMIESON hatten die Deutschen NoBBE und 
Hırrser die analytischen Beweise in der Hand, daß auch Nicht- 
leguminosen freien Stickstoff assimilieren, und deuteten diese aber im 
Banne der Knöllchentheorie falsch. NoBBE und HITLNER hatten 5 Liter- 
Töpfe mit einem Sand-Erdgemisch von 3,320 g Ausgangs-N-Gehalt in 

1 Unter den Kriegsumständen war es mir leider nicht möglich, Einblick in die 
Originalarbeit JAMIESONS zu nehmen. 
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einem Jahr 3mal unmittelbar hintereinander besät, und zwar mit Erbse, 
Senf, Buchweizen und Hafer. Der N-Gehalt des Bodens betrug am 
Schlusse des Versuches mit Erbsen 3,399 g, mit Senf 3,269 g mit Buch- 
weizen 3,326 g und mit Hafer 3,618 g (!). Der nicht bepflanzte Kontroll- 
boden wies zur gleichen Zeit 3,374g N-Gehalt auf. Trotzdem nur der 
Senf den Stickstoffgehalt des Bodens merklich gesenkt hatte, mußten 
NoBBE und HiLTNER nach Abzug des Stickstoffgehaltes der Aussaaten 
ein Stickstoffplus feststellen, bei dem Erbsenversuch in der Höhe von 
537 mg, beim Senf von 236 mg, beim Buchweizen von 255 mg und beim 
Hafer sogar von 737 mg (!). Trotzdem sie ihre Veröffentlichung als Titel 
die Frage gaben: „Vermögen Nichtleguminosen freien Stickstoff auf- 
zunehmen“, und trotzdem ihre Analysenergebnisse eindeutig dafür 
sprachen, wagten sie nicht die Frage zu bejahen, sondern schrieben 
das N-Plus Luftstickstoff assimilierenden Bodenbakterien zu, obwohl 
doch ihr Kontrollversuch nur einen N-Zuwachs von 54 mg aufgewiesen 
hatte. 

Im Mai 1909 präsentierten Eva Mameti und Gino Porraccı dem 
Internat. Chemikerkongreß in London eine Arbeit mit dem Titel ,,Sull’ 
assimilazione dell’ azoto atmosferico libero nei vegetali superiori‘, in 
der sie analytische Belege brachten, daß Algen, Flechten, Hydropterideen 
und Lemnaceen elementaren Stickstoff zu assimilieren vermögen. 1911 
brachten beide eine neue Arbeit, in der sie ihre Schlußfolgerungen auf 
Acer Negundo, Solanum nigrum, Cucurbita Pepo, Raphanus sativus und 
Polygonum Fagopyrum ausdehnten. MAMELI und PorLaccı hatten mit 
Wasser und Sandkulturen gleiche Ergebnisse erhalten. Die Aufstellung 
der N-Bilanzen gleicht vollständig derjenigen von mir. Ja, bei Solanum 
nigrum wiesen sie bereits nach, daß diese Pflanze auch bei Darreichung 
von Calcium- oder Kaliumnitrat die Luftstickstoffentnahme nicht einstellt. 

1922 berichten Lipman und Taytor über Versuche an Weizen, in 
denen sie nachwiesen, daß im Stickstoffhaushalt ihrer Pflanzen immer 
13—21% Luftstickstoff beteiligt gewesen sein muß. Unter Hinweis auf 
die gleich- oder ähnlich lautenden Ergebnisse von MAMELI und POLLACCI 
schlossen sie ihre Veröffentlichung mit folgender grimmiger Bemerkung: 
»There can be no question now, however, that the teaching of all our 
books, and nearly all our teachers on the subject to-day are erroneous 
and must be changed completely to accord with the facts presented by 
us, and by the other investigators whom we have cited above.“ 

1924 brachte Eva MAmELI eine Literaturarbeit über dieses Problem, 
in der sie unter Hinweis auf die bestätigenden Befunde von LIPMAN 
und TayLor resigniert konstatierte, daß alle diese Befunde in der Folge- 
zeit unbeachtet geblieben waren. In der Tat findet man in Sammel- 
referaten und Handbüchern kaum irgendwo einen Hinweis auf die hier 
zitierten Arbeiten, geschweige denn ein Eingehen auf sie. Da methodisch 
gegen die Arbeiten Mameris und PorLaccıs nichts einzuwenden ist, 
ist dies sehr verwunderlich. 
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Da Mamerı und Porraccı nichts vom Vorkommen von Bakterien 
außer der Familie der Leguminosen bekannt war, nahmen sie an, daß 
das Plasma der Nichtleguminosen selbst zur Luftstickstoffassimilation 
befähigt sei. An dieser Ansicht ist nach dem heutigen Stande unseres 
Wissens lediglich zu korrigieren, daß auch Nichtleguminosen Bakterien, 
wenn auch nicht in Wurzelknöllchen, sondern zu Plasmaorganen um- 
gebildet, in ihren Körperzellen besitzen, die wahrscheinlich die Luft- 
stickstoffbindung vollziehen. 

Nun ist in der jüngsten Zeit von RUBEN, Hassip und Kamen eine 
Arbeit erschienen, die sowohl in ihrer Methodik als auch mit ihren 
Schlußfolgerungen größte Beachtung verdient. Diese Autoren boten 
lebenden und abgetöteten, wurzellosen Gerstenpflanzen radioaktiv ge- 
machten Stickstoff (N 13) und fanden, daß im Gegensatz zu den toten 
Pflanzen, die lebenden den elementaren, radioaktiven Stickstoff ab- 
sorbiert hatten. Daraus zogen sie den Schluß, daß nicht allein Legumi- 
nosen, sondern auch Nichtleguminosen in der Lage wären, elementaren 
Stickstoff zu fixieren. Diese Befunde von RUBEN, Hasstp und KAMEN 
bestätigen nicht nur meine gleichlautenden Befunde, sondern zugleich 
die Brauchbarkeit und Zuverlässigkeit meiner, allerdings zeitraubenderen 
Methode. Die von den amerikanischen Autoren angewandte Methode 
ist der gewöhnlichen gasanalytischen überlegen, da Untersuchungen mit 
elementarem Stickstoff an Pflanzen an großen Mängeln kranken: 

1. Kann der elementare Stickstoff nicht direkt, sondern nur mittels 
Restmethoden bestimmt werden. 

2. Während die Pflanzen einerseits den elementaren Stickstoff nur 
in Milligrammen und diese wieder nur in verhältnismäßig langen Zeiten, 
absorbieren, ist der elementare Stickstoff andererseits in der Luft mit 
dem großen Betrag von 78,1 Vol.-% = 75,5 Gew.-% beteiligt. 

3. Um die geringen Änderungen im Stickstoffgehalt der den Versuchs- 
pflanzen dargebotenen Luft überhaupt feststellen zu können, müßten 
diese in gasdichten Behältern gezogen werden, wodurch die Lebens- 
bedingungen der Pflanzen sehr ungünstig werden, wenn nicht durch 
umständliche Einrichtungen für Wasserdampf- und CO,-Austausch ge- 
sorgt wird. 
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Zusammenfassung. 

1. Die Ergebnisse von 78 genau durchanalysierten Vegetations- 
versuchen zeigen, daß die Familie der Leguminosen keineswegs eine 
Sonderstellung einnimmt, sondern zahlreiche andere Familien ebenfalls 
den Luftstickstoff auszunützen vermögen. Besonders auffallend ist die 
große Leistungsfähigkeit der Brombeere und einiger Kompositen, vor 
allem von Helianthus-Arten. 

2. Es werden die ersten analytischen Beweise für die Richtigkeit 
meiner bereits früher geäußerten Vermutung, daß auch Nichtleguminosen- 
Bäume den Luftstickstoff in ihren Haushalt mit einbeziehen, erbracht 
und zwar für die Roßkastanie, Juglans nigra und Acer pseudoplatanus. 
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3. Die untersuchten Nichtleguminosen stellten ebenso wie die 
Leguminosen bei Darreichung von Stickstoffdünger die Luftstickstoff- 
assimilation nicht ein. Diese Leistungen nahmen mit steigenden Stickstoff- 
gaben lediglich prozentual, aber nicht immer absolut ab. 

4. Die Pflanzen haben vor allem in der Jugendentwicklung zum 
„Start‘‘ Stickstoff dringend nötig. Später werden viele von der An- 
wesenheit gebundenen. Stickstoffs immer unabhängiger, weil sie mit 
zunehmender Laubentwicklung anscheinend immer stärker den Luft- 
stickstoff heranziehen können. 

5. Es wird eine einfache Methode zum Nachweis der Luftstickstoff- 
assimilation von Bakterienkulturen mitgeteilt. Mit dieser ließ sich ein- 
wandfrei nachweisen, daß tatsächlich Bakterien in Reinkultur, sowohl 
von Leguminosen als auch von Nichtleguminosen erheblich Luftstickstoff 
zu assimilieren vermögen. 

Dadurch ist zugleich der Beweis erbracht, daß die Bakteriensymbi- 
onten auch bei den Nichtleguminosen im Dienste des Stickstoffhaushaltes 
stehen können. 

6. In der Literatur sind schon ab 1885 vereinzelt Angaben über Luft- 
stickstoffassimilation von Nichtleguminosen zu finden. Besonders hervor- 
gehoben werden müssen die Angaben von NoBBE und HiLTNER 1895, 
Mamerı und PoLLacct 1911 und von Lipman und Tayror 1923, die 
bisher ganz zu Unrecht unberücksichtigt blieben. 

Die Durchführung der Arbeiten wurde finanziert durch Gelder, die teils das 
Reichsernährungsministerium, teils der Forschungsdienst und die Forschungs- 
gemeinschaft in entgegenkommender Weise zur Verfügung gestellt hatten, wofür ich 
auch an dieser Stelle verbindlichst danken möchte. Auch Herrn Dr. H. FRer bin 
ich für seine tatkräftige Mithilfe bei der Durchführung der zahlreichen Vege- 
tationsversuche zu Dank verpflichtet. 
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DAS FESTSETZEN DER SCHWÄRMER UND DIE ENTWICK- 
LUNGSGESCHICHTE VON PULVINOCOCCUS PRAECIPITANS, 
EINER NEUEN PROTOCOCCALE. 


Von 
ELISABETH TSCHERMAK. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 21. Januar 1943). 


Im allgemeinen herrschte bisher die Meinung, daß sich Schwärmer 
von zeitweise oder dauernd festsitzenden Volvocalen, Protococcalen und 
anderen Chlorophyceen mit dem Vorderende, also dem geißeltragenden 
Pol, an der Unterlage festheften, wobei die Geißeln nicht mitwirken, 
sondern seitlich abstehen und schließlich abgeworfen oder eingezogen 
werden. Hieraus wurde auch die Notwendigkeit abgeleitet, daß bei den 
ursprünglicheren Fadenformen nach dem Festsetzen der Schwärmer eine 
Drehung ihres Inhaltes um 90° erfolgen müsse; auf diese Weise sollte 
unter Beibehaltung der ursprünglichen Längsteilung der Schwärmer die 
Fadenform zustande kommen. Die Zahl der Untersuchungen, die auf das 
Festsetzen der Schwärmer bei den verschiedenen systematischen Gruppen 
näher eingehen, dürfte jedoch gering sein. Immerhin finden sich schon 
bei KLEBS Angaben, die beweisen, daß die Verhältnisse in dieser Hinsicht 
zumindest nicht ganz einheitlich liegen. So fand er, daß bei den Zoosporen 
von Ulothrix zonata das Rhizoid aus einer Flanke des Schwärmers her- 
vorgeht, während die gegenüberliegende Flanke zur Fadenspitze aus- 
wächst. Bei Schwärmern von Tribonema minus HazEN (= Conferva 
minor KLEBs) soll dagegen aus dem Hinterende ein Stielchen entstehen, 
während PASCHER für diese Gattung Festsetzen mit dem Vorderende 
angibt. Es ergibt sich somit die Notwendigkeit, die Keimung der Zoo- 
sporen festsitzender Algen genau zu untersuchen. Hierzu fand sich zu- 
nächst bei einer neuen Protococcale Gelegenheit. Das Anheften der 
Schwärmer von Pulvinococcus praecipitans nov. gen., n.sp. soll im 
Rahmen des Entwicklungszyklus dieser Alge geschildert werden. Sie trat 
in Kulturen einer Oedogonium-Art, die aus einem Becken im Botanischen 
Garten in Wien stammte, zunächst vereinzelt auf; in verdünnter KNop- 
scher Nährlösung vermehrte sie sich dann im November 1942 innerhalb 
weniger Wochen in bemerkenswertem Ausmaß. 

Die kugelförmigen Zellen von ungefähr 3—25 y Durchmesser sitzen 
mit Hilfe eines festen Schleimpolsters angeheftet auf den Oedogonium- 
Fäden und verschiedenen anderen lebenden und manchmal auch toten 
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Unterlagen (Abb. 1, c, e, f). Auch zufällig frei im Wasser zur Ruhe ge- 
kommene Zellen besitzen eine einseitige Schleimansammlung, die dann 
jedoch gewöhnlich etwas abgerundet ist (Abb. 1, a, b, d, g, h, j)!. Die 
verhältnismäßig dicke und feste Membran gibt Zellulosereaktion. An 
jungen Zellen sieht man, daß der Chromatophor glockenförmig ist 
(Abb. 1, b—d, f—i); in älteren Zellen ist die Öffnung offenbar so klein, 
daß man sie nicht mehr erkennen kann. Der Chromatophor scheint dann 
eine in sich stark gefaltete und nach Innen vielfach vorspringende Hohl- 
kugel zu bilden (Abb. 1, c, e, k). Die Öffnung des Chromatophorenbechers 
ist in der Regel von der Unterlage abgekehrt, bzw. auf der dem 
Schleimpolster gegenüberliegenden Seite (Abb. 1, d, f). Nur in seltenen 
Ausnahmefällen liegt der Chromatophor mit seiner Längsachse um 90° 
oder 180° gedreht zu seiner Normalstellung (Abb. 1, g, h). Am Grunde 
des Chromatophorenbechers, also meist auf der dem Substrat zugekehrten 
Seite, liegt gewöhnlich ein Pyrenoid (Abb. 1, a—d, f—k). Nur in beson- 
ders großen Zellen finden sich ab und zu zwei Pyrenoide in entsprechender 
symmetrischer Stellung (Abb. 1, e). Im Chromatophor erfolgt Stärke- 
speicherung, das Plasma enthält besonders bei älteren Zellen zahlreiche 
Ültrôpfchen. 

Durch eine Folge von mehreren Teilungsschritten entstehen meist 32, 
seltener 16 Zoosporen (Abb. 1, 7, k, Abb. 2, a). Das Pyrenoid ist hierbei 
im Beginn noch zu erkennen, verschwindet jedoch während der letzten 
Phasen. Verhältnismäßig selten kommt auch Bildung von 8 und 16 Auto- 
sporen vor (Abb. 1, i). Die Zoosporen sind, solange sie sich noch im 
Sporangium befinden, breit ellipsoidisch, nach dem Austreten am vor- 
deren Ende zugespitzt (Abb. 2, b). Sie besitzen einen muldenförmigen, 
etwas an der Seite liegenden Chromatophor, einen Augenfleck, der nahe 
der Spitze, aber auch in der Mitte oder noch weiter gegen das Hinterende 
zu liegen kann, eine pulsierende Vakuole am Vorderende und zwei gleich- 
lange Geißeln, die ungefähr die eineinhalbfache Körperlänge haben. Durch 
einen Riß im oberen Teil der Sporangienwand treten sie umgeben von 
einer Blase aus, beginnen sich, je mehr diese verquillt und größer wird, 
um so heftiger zu bewegen, durchbrechen sie schließlich und schwimmen 
mit stark zitternder, taumelnder Bewegung davon (Abb.2, 6). In 
manchen Fällen zerreißt die Hüllblase auch noch innerhalb des Spor- 
angiums, die Schwärmer treten dann einzeln aus oder kommen, falls 
ihnen dies nicht gelingt, noch im Sporangium zur Ruhe (Abb. 2, a rechts). 

Während des Schwärmens, das ungefähr 10—20 Min. dauert, bleiben 
die Zoosporen öfters mit den Enden ihrer Geißeln an verschiedenen 

1 Man kann nicht mit völliger Sicherheit feststellen, ob solche Zellen vorher 
nicht doch angeheftet waren und nur losgerissen worden sind. Für die hier gebrachte 
Auffassung spricht jedoch die Tatsache, daß es neben Zellen mit abgerundetem 
Schleimpolster auch solche gibt, deren Schleimpolster ganz flach ist und dadurch 
erkennen läßt, daß es an dieser Stelle ursprünglich an eine Unterlage gegrenzt 
hatte und nachträglich losgerissen worden ist. 

Planta Bd. 33. 30 
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Gegenständen hängen, reißen sich jedoch zunächst wieder los, bis die 
Geißeln zuletzt offenbar durch einen Quellungsvorgang so klebrig werden, 
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Abb. 1. Pulvinococcus praecipitans. a—d ältere und jüngere Zellen mit Schleimpolster, 

bei c auf Oedogonium-Faden festsitzend; e alte Zelle mit zwei Pyrenoiden; f normale Stellung 

des Ch t hers; g, h Chromatophor ausnahmsweise um 90° und fast 180° 

gegen Normalstellung gedreht; i Gruppe von 8 Autosporen, von der Membran der Mutter- 

zelle umgeben; j und linke Zelle von k erste Teilungsschritte im Verlauf der Zoosporen- 

bildung; k Gruppe von Zellen, die wahrscheinlich aus Autosporen hervorgegangen sind. 
(Alles nach dem Leben.) 





daß dies nicht mehr gelingt. Nach längerem heftigen Zittern an Ort und 
Stelle bleiben sie dann unvermittelt einen Augenblick stehen, wobei man 
sieht, daß beide Geißeln an einem Punkt oder nicht weit voneinander 
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Op 
Abb. 2. Pulvinococcus pr ipit a Oedogoni Faden, auf dem zwei Sporangien sitzen, 
das linke knapp vor dem Austritt der Zoosporen, das rechte bereits geöffnet, enthält zwei 
junge Zellen, die aus nicht ausgetretenen Schwärmern hervorgegangen sind; b das gleiche 
Sporangium wie bei b links, mit einem apikalen Riß geöffnet, Zoosporen kurz nach dem 
Austreten, von einer Blase umschlossen (im ganzen 32, nur ein Teil eingezeichnet); c—jfest- 
setzen der Schwärmen (vgl. den Text); k junge, einkernige Zelle, Kern in der Öffnung 
des Chromatophors; I—n 2—4kernige Stadien; o letzter Teilungsschritt vor der Zoosporen- 
bildung, im ganzen 16 Metaphaseplatten, ungefähr symmetrisch um das Zellzentrum an- 
geordnet, davon 8 im optischen Schnitt eingezeichnet. («—j nach dem Leben; k—n fixiert 
in Flemming-Benda, gefärbt mit Hämatoxylin, etwas geschrumpft; o fixiert in Alkohol- 
Eisessig, gefärbt mit Essigkarmin, etwas gequollen.) 





entfernt an der Unterlage haften (Abb. 2, c, h); schließlich legt sich der 
Zellkörper mit einem plötzlichen Ruck entlang der Geißeln um, so daß das 
30* 
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Hinterende zum Substrat gerichtet ist (Abb. 2, d, i). Zunächst kann man 
noch die beiden verschmolzenen oder getrennten Geißelenden erkennen, 
auf denen die Zelle wie auf einem Stiel oder zwei Füßchen ruht (Abb. 2, 
e, j). Im nächsten Augenblick beginnt der Protoplast seine Gestalt 
amöboid zu verändern, wobei die Geißeln eingezogen und eingeschmolzen 
werden und die Zelle ganz dicht an das Substrat heranrückt (Abb. 2, f). 
Die pulsierende Vakuole ist unterdessen noch in Tätigkeit, der Augen- 
fleck ist bereits verschwunden. Binnen kurzem erfolgt nun völlige Ab- 
rundung und Ausbildung einer festen Membran (Abb. 2, g). Das Pyrenoid 
ist in diesen Stadien und manchmal auch schon in dem Augenblick, 
in dem der Schwärmer stehen bleibt, zu erkennen. Wann die Aus- 
scheidung des Schleimes erfolgt, und ob vielleicht irgendwelche Reste 
der Geißeln an der Bildung des Haftpolsters beteiligt sind, läßt sich 
nicht mit Sicherheit feststellen. Jedenfalls besitzen bereits recht junge 
Zellen Schleimpolster (Abb. 1, d, g, h). Diese entstehen offenbar nicht 
nur auf einen Kontaktreiz hin, da auch nicht festsitzende Zellen ein- 
seitige Schleimansammlungen zeigen (vgl. oben)!. 

Bezüglich der Kernteilung läßt sich folgendes sagen: Nur ganz junge 
Zellen besitzen einen Kern, der in der Öffnung des Chromatophors, nahe 
der Peripherie liegt (Abb.2, k); etwas größere Zellen enthalten bereits 
zwei Kerne, im weiteren Verlauf des Wachstums werden sie 4-, 8- und 
16kernig (Abb. 2, —o). Der letzte Teilungsschritt erfolgt wahrschein- 
lich unmittelbar vor der Zoosporenbildung. Die Zoosporen entstehen 
also durch simultane Teilung. Sobald mehrere Kerne vorhanden sind, 
rücken sie in die Nähe des Zentrums der Zelle. Zellwachstum und Ver- 
mehrung der Kernsubstanz sind genau gegeneinander abgewogen. Dies 
zeigt Abb. 2, n, wo die linke der beiden ungefähr gleich großen Zellen 
zwei verhältnismäßig große, die rechte vier kleine Kerne besitzt. Die 
Chromosomenzahl läßt sich nicht genau feststellen, da die Chromosomen 
sehr klein sind; sie dürfte zwischen 8 und 10 liegen. 

Die systematische Einordnung der Alge bereitet einige Schwierig- 
keiten. Am nächsten kommt sie dem von K. I. Meyer beschriebenen 
Sykidion Gomphonematis. Genaueres Studium der Diagnosen der drei zur 
Gattung Sykidion gerechneten Arten zeigt aber, daß diese so große 
Unterschiede aufweisen, daß sie unmöglich in einer Gattung vereinigt 
bleiben können. Die Leitart Sykidion Dyeri Wricut besitzt nämlich 
feigenförmige bis polygonale Zellen und bildet zahlreiche Zoosporen, die 
durch einen apikalen Riß in der Membran austreten. Sykidion Droeba- 


1 Die abnorme Stellung des Chromatophors, wie sie Abb. 1, g, h zeigt, kommt 
wahrscheinlich dadurch zustande, daß sich die Schwärmer nicht vollständig über- 
schlagen, was unter dem Deckglas verhältnismäßig oft vorkommt. Obwohl sich 
die Entwicklung des Schleimpolsters bei solchen häufig nicht festsitzenden Zellen 
nicht fortlaufend verfolgen ließ, dürfte dies ein weiterer Punkt sein, der dafür spricht, 
daß der Schleim dort gebildet wird, wo die Geißelenden eingezogen werden. 
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kense WILLE hat runde Zellen und vier Zoosporen, die durch eine kreis- 
förmige, durch Abheben eines Deckels gebildete Öffnung das Sporangium 
verlassen. Sykidion Gomphonematis hat dagegen ziemlich weitgehende 
Ähnlichkeit mit Pulvinococcus praecipitans, soweit sich nach Beschreibung 
und Abbildung beurteilen läßt. Es ist daher wohl berechtigt, diese beiden 
Arten in einer neuen Gattung Pulvinococcus zu vereinen. Identisch 
dürften sie wohl nicht sein, da Pulvinococcus Gomphonematis im Unter- 
schied zu Pulvinococcus praecipitans zahlreiche Pyrenoide hat und sein 
becherförmiger Chromatophor mit seiner Öffnung stets dem Substrat 
zugekehrt ist. Eine Anheftung mittels eines Schleimpolsters ist mög- 
licherweise übersehen worden. 

Unzweifelhaft steht Pulvinococcus den Gattungen Characium und 
Sykidion nahe, wäre also nach PRINTZ unter den Chlorococcaceen in der 
Unterfamilie Characieae einzureihen. 


Pulvinococcus nov. gen. 

Einzellige, kugelförmige Algen, mit Schleimpolster auf anderen Algen 
festsitzend. Chromatophor becherförmig mit einem oder mehreren 
Pyrenoiden. Junge Zellen einkernig, in erwachsenem Zustand 2 bis 
16 Kerne. Durch simultane Teilung Entstehung von 16 oder 32 Zoo- 
sporen. Öffnung der Sporangien mit apikalem Riß; austretende Schwär- 
mer umgeben von einer Blase; Freiwerden durch Verquellen und Zer- 
reißen dieser. Zoosporen mit zwei gleichlangen Geißeln, Augenfleck 
und pulsierender Vakuole; daneben seltener Autosporen. 

Pulvinococcus praecipitans n.sp. Durchmesser der Zellen 3—25 u. 
In der Regel nur ein basales Pyrenoid im becherförmigen Chromatophor. 
Öffnung desselben stets auf der vom Substrat abgekehrten Seite. Zoo- 
sporen zunächst mit den Geißelenden am Substrat hängenbleibend. 
Festsetzen jedoch, nach Überschlagen, mit dem Hinterende. 

Vorkommen: Vereinzelt in einem Teich des Botanischen Gartens in 
Wien; starke Vermehrung in Kultur. 

Pulvinococcus Gomphonematis (K. I. Meyer) EL. TscHERMAK, eine 
zweite Art, unterscheidet sich von Pulvinococcus praecipitans durch ihre 
größere Anzahl von Pyrenoiden und dadurch, daß die Öffnung des 
Chromatophorenbechers stets dem Substrat zugekehrt ist. Art des 
Festsetzens der Schwärmer unbekannt. 

Pulvinococcus nov. gen., Protococcales, Chlorococcaceae, Characieae. 
Cellulae singulae, globosae, pulvino muscoso aliis algis affixae. Chro- 
matophorus alveoliformis, uno vel pluribus pyrenoidibus. Cellulae 
initio unum nucleum, aetate provecta 2—16 nucleos continentes; 
16—32 zoosporae stigmaticae, duobus flagellis aequilongis instructae ; 
autosporae rariores. 

Pulvinococcus praecipitans n. sp. Diameter cellularum 3—25 u; 
Chromatophorus singulus, apice apertus, plerumque pyrenoide singulo, 
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basali; zoosporae primo flagellis substrato adhaerentes, deinde parte 
averso insedentes. 


Zusammenfassung. 


Pulvinococcus praecipitans ist vor allem durch die Art des Festsetzens 
seiner Schwärmer bemerkenswert. Fortlaufende Beobachtung erweist, 
daß sie sich nicht, wie bisher allgemein von Chlorophyceenschwärmern 
angenommen wurde, mit ihrem Vorderende an das Substrat anheften 
oder, wie für Heterokonten und Chrysophyceen angegeben wird, ein- 
fach mit dem amöboiden Hinterende festsetzen. Sie bleiben vielmehr 
zunächst mit den Geißelenden an der Unterlage hängen, überschlagen 
sich dann mit einem plötzlichen Ruck und setzen sich mit dem Hinterende 
fest!. 
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1 Das Verhalten von Pulvinococcus praecipitans steht bereits nicht mehr ver- 
einzelt da. Wie noch unveröffentlichte, am hiesigen Institut vorgenommene Unter- 
suchungen Frl. G. KostRuns zeigen werden, liegen die Dinge bei Characium ganz 
ähnlich, und auch bei anderen Chlorophyceen gibt es verschiedene Varianten der 
Anheftung der Zoosporen. 





Kurze Mitteilung. 


(Aus dem Institut für Landwirtschaftliche Gewerbeforschung und Vorratspflege 
der Reichsuniversität Posen.) 


EINE BERICHTIGUNG ZUR KALORIMETRIE. 


Von 
E. von PEzoLp. 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 26. Januar 1943.) 


Es gibt ein altes Sprichwort: „Lieber spät als nie‘, in dessen Sinn 
ich zu handeln glaube, wenn ich nachstehende Veröffentlichung dem 
Druck übergebe. Im „Handbuch der Pflanzenanalyse‘ von G. KLEIN! 
bin ich im Kapitel über Kalorimetrie von Prof. Dr. P. Hirscx (S. 505 
bis 509) kürzlich auf eine Reihe von Fehlern und Ungenauigkeiten ge- 
stoßen, deren Zurechtstellung ich für notwendig halte. Im folgenden 
will ich mich auf die Berichtigung nur des ersten Abschnitts über die 
„Reaktionswärme‘‘ beschränken und der Vollständigkeit halber auch 
Unwesentliches berücksichtigen, wobei das Vorhandensein etwaiger 
weiterer Fehler im an sich schön ausgestatteten Sammelwerk dahin- 
gestellt bleibt. 

Und nun zur Sache: In Abb. 299, S. 506, fehlen die Buchstaben W, 
H und p zur Bezeichnung des Wassermantels, der Isolierplatte und des 
Rührers; in Zeile 4 von oben ist die Bezeichnung ‚Mischgefäß‘“ irre- 
führend, da ja doch das Vermischen im Kalorimeter erfolgt und nicht 
im sogenannten ,,MischgefaB“; in Zeile 6 von unten muß wohl + durch x 
ersetzt werden. Auf S. 507, Zeile 17 von oben, lesen wir: „Durch Multi- 
plikation des Wasserwertes des Kalorimeters mit der eigentlichen Re- 
aktionswärme ... berechnet man die bei der Reaktion gebildete Wärme 
in Kalorien.‘ Das ist offensichtlich falsch; es sollte da heißen: „Durch 
Multiplikation der Summe aus Wasserwert des Kalorimeters und Reak- 
tionsmasse x spez. Wärme derselben mit der eigentlichen Temperatur- 
differenz nach und vor dem Vermischen berechnet man die hierbei ent- 
standene Wärme“. 

In der Beschreibung der „genauen‘‘ Berechnung des Wärmeaus- 
tausches, welche übrigens einem anderen Buch (1) ohne Angabe der 
Quelle entnommen sein dürfte, ist es zunächst unklar, warum die 
Reaktion nach 10 Min. beginnt (S. 508, Zeile 18 von oben) und nicht 
nach 9 Min., wie es aus vorstehender Tabelle ersichtlich ist; die Nach- 


1 Kreis, G.: Handbuch der Pflanzenanalyse, Bd. I „Allgemeine Methoden der 
Pflanzenanalyse“. Wien: Springer 1931. 
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periode dauert auch 10 Min. und nicht 9 Min., wie es in Zeile 20 von 
oben angegeben. Es folgt dann eine Reihe kleiner Ungenauigkeiten: in 
Zeile 16 von unten muß es heißen 0,0108 statt 0,0107, zweimal 1,352 
statt 1,350, 19,459 statt 19,457, zweimal 2,417 statt 2,418 und 19,436 
statt 19,437°. In Zeile 7 von unten wäre statt der 10. die 9. Min. zu 
setzen; die in der Tabelle fehlende Angabe am Ende der 10. Min. könnte 
als Mittel zwischen 19,8 und 18,173° zu 18,98% angenommen werden, 
wonach dann die Mitteltemperaturen der 10. Min. (18,98 + 18,173):2 = 
18,58° und der 11. Min. (19,8 + 18,98) : 2 = 19,392 betragen würden. 
Das Temperaturgefälle für die 10. Min. wäre dann 19,45— 18,58 — 0,879 
und für die 11. Min. 19,45—19,39 = 0,06°; also stieg die Temperatur 
infolge des Wärmeaustausches mit der Umgebung in der 10. Min. um 
0,87. 0,0108 und in der 11. Min. um 0,06 - 0,0108°, wobei diese beiden 
Werte im Gegensatz zur Tabelle auf S. 509 mit positivem Zeichen ein- 
zusetzen sind. Da in letzterer die Summe nicht 17,57, sondern 18,47 
beträgt, so käme sie für die weiteren Berechnungen eigentlich nicht 
mehr in Frage, wenn sie nicht mit einer so kleinen Zahl wie 0,0108 
multipliziert würde, was eine Differenz von nur 0,0097° im Vergleich 
zum Produkt der richtigen Summe ergibt. Wir führen die Korrektur 
deshalb weiter fort: man erhält dann für das gemäß obigen Erwägungen 
berichtigte Produkt 17,09 : 0,0108 = —0,185° statt —0,190°, 22,181° statt 
22,184 und 3,993° statt 3,996". 

Bei der rohen Berechnungsart ist der mittlere Temperaturanstieg der 
Vorperiode 0,0146° je Minute, und die Temperatur nach 5 Min. würde 
dann um 0,0146 : 5—0,073° höher sein als die am Ende der Vorperiode 
beobachtete Temperatur von 18,173°, also 18,246°. Zu Beginn der Nach- 
periode war die Temperatur 21,996°; rückwärts extrapoliert ergibt sich 
bei einem mittleren Temperaturabfall von 0,0261° je Minute 21,996 + 
5-0,0261 = 22,127. Die Temperatur im Kalorimeter würde demnach, 
wenn keine Wärme mit der Umgebung ausgetauscht worden wäre, infolge 
der Reaktion um 22,127 — 18,246 = 3,881 gestiegen sein, was im Ver- 
hältnis zum Ergebnis der genauen Berechnungsart einer Differenz von 
0,1120 — — 2,8%, bezogen auf den genaueren Wert, entspricht und trotz 
den festgestellten Fehlern im Einklang mit dem zum Schluß des Ab- 
schnitts angegebenen Wert von rund 3% steht. 

Um nun Klarheit in der Frage zu erlangen, wie sich die beiden Be- 
rechnungsarten zu anderen als genau bekannten Methoden verhalten, 
wurde an Hand der berichtigten, auf S.508 befindlichen Tabelle als 
Beispiel eine integrale Berechnungsmethode angewandt, derer sich Ver- 
fasser im Laufe vieler Jahre bei zahlreichen Heizwertbestimmungen be- 
dient hat (2). 

Ihr zufolge wird die Berechnung in nachstehender Weise ausgeführt: 

Es seien A, und A, die mittleren Temperaturänderungen der Vor- und Nach- 
periode, u, und u, die Temperaturen zu Beginn und zum Schluß der Haupt- 
periode, ug die Zimmertemperatur, welche aus dem Verhältnis 
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Ag:A, = (tg — Ug) : (Uo— 4) 
ermittelt werden kann und im vorliegenden Fall nach Ausreehnung der Geichung 
unter Änderung der Zeichen bei A, und %,— u, gleich 
% A, + uf, 
A, + 4 
ist; a, das positiv und negativ sein kann, bedeutet die mittlere Korrektur auf Wärme- 
austausch mit der Umgebung je Minute und Grad und ist auf Grund des Newron- 
schen Abkühlungsgesetzes im allgemeinen gleich 
An A,m 
au am :(n + m), 
wo n und m die Anzahl der Minuten in den Abschnitten der Hauptperiode vor und 
nach Erreichen der Zimmertemperatur sind; AF ist der integrale Flächenzuwachs 
während der Hauptperiode, welcher durch Auftragen der Versuchsdaten auf Milli- 
meterpapier und Abzählen der durch die Temperaturkurve und die Zimmer- 
temperaturgerade umgrenzten Quadratzentimeter (vgl. unten) bestimmt werden 
kann; «! (Temperaturkorrektur) ist gleich aAF, und der korrigierte Temperatur- 
aufstieg während der Reaktion At ist endlich = (u, — u,) + u". 
Entsprechend dem vorliegenden Fall sind folgende Werte einzusetzen: 
A,=0,0146, A, = — 0,0261, u, — 18,173, u, = 21,996, 
18,173- 0,0261 + 21,996- 0,0146 
0,0146 + 0,0261 


Jetzt veranschaulichen wir uns die Temperaturänderung durch folgende Ab- 
bildung: 








Lo = — 19,544°. 
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Zeit —— 
Abb. 1 
0,0146 - 1,6 0,0261 - 8,4 0,0170 — 0,0635 
= u : Pe : : 10 — = —0,0046°; 
à | 19,544— 18,173 22,996 — su x 10 


u! — — 0,0046 - 16,49 = — 0,076° und At= (21,996 — 18,173) + 0,076 = 3,899". 


Die Vergleichsergebnisse seien nunmehr wie folgt zusammengestellt: 














Wahrer Temperaturanstieg 
ichti Unterschiede im Vergleich zur 
Berechnungsart se | Eve 
in Grad in % 
Ra ER à 3,881 — 0,018 — 0,46 
Bi een à à 3,993 + 0,094 + 2,41 
Graphische Integration . . - 3,899 0,000 0,00 
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Hieraus ist ersichtlich, daß die „genaue‘‘ Berechnungsart im Ver- 
gleich zur Integration eine Abweichung von + 2,41 %, die ‚rohe‘ dagegen 
eine solche von —0,46% aufweist. Da nun der berichtigte Endwert der 
Vergleichsmethode zwischen den entsprechenden Werten der beiden ver- 
glichenen Methoden liegt und die ‚rohe‘ der ersten gegenüber einen 
kleineren Unterschied aufweist als die „genaue“, so kann auf Grund 
der obigen kurzen Betrachtung zum mindesten gefolgert werden, daß 
die beiden untersuchten Berechnungsarten unerwiesenermaßen als ‚rohe‘ 
und „genaue“ bezeichnet werden. Welche von den verglichenen Methoden 
tatsächlich die genaueste ist, kann auf Grund obiger weniger Daten nicht 
entschieden werden; darüber könnte nur eine Reihe unter möglichster 
Ausschaltung des Wärmeaustausches nach außen mit chemisch reinen 
Standardstoffen ausgeführter Versuche Aufschluß geben. Doch würde 
eine derartige Untersuchung den Rahmen vorliegender Berichtigung über- 
schreiten und bleibe deshalb diesbezüglichen Arbeiten hierzu berufener 
Fachleute vorbehalten. 

Hoffentlich wird vorliegende Beriehtigung den Lesern des ,,Hand- 
buches der Pflanzenanalyse‘‘ von Nutzen sein. Bei einer etwaigen Neu- 
auflage des Werkes sollte der hier untersuchte Abschnitt ,,Reaktions- 
wärme‘‘ am besten von neuem verfaßt werden, wobei mehr auf das 
Wesentliche dieser Erscheinung, wie exotherme und endotherme Reak- 
tionen, Verschiedenartigkeit der Temperaturkurven (3) und die Anwend- 
barkeit verschiedener Berechnungsarten in verschiedenen Fällen an Hand 
typischer Beispiele, eingegangen werden müßte. Das Vermeiden jeglicher 
Fehler wäre dabei Selbstverständlichkeit. 
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ÜBER DIE WIRKUNG VON ZWISCHENBELICHTUNGEN 
WÄHREND DER DUNKELPERIODE AUF DAS BLÜHEN, 
DIE VERLAUBUNG UND DIE BLATTSUKKULENZ 
BEI DER KURZTAGSPFLANZE KALANCHOE BLOSSFELDIANA. 


Von 
RıcHARD HARDER und OTTo Bone. 


Mit 21 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 26. Januar 1943.) 


Einleitung. 

In mehreren Arbeiten (HARDER und v. Witscu 1941 II, Harper, 
v. WırscH und Bope 1942, HARDER, BoDE und v. WırscH 1942) konnten 
wir zeigen, daß bei Kalanchoé Bloßfeldiana die Dauer der täglichen 
Photoperiode sich auf das Blühen nicht in Form einer ‚Alles-oder-Nichts‘- 
Reaktion auswirkt, sondern daß je nach der Intensität des Reizes alle 
Übergänge zwischen einer „normalen“, reichblütigen, nur sehr kleine 
Brakteen tragenden Infloreszenz und einem armblütigen Verzweigungs- 
system mit laubblattartig entwickelten Brakteen gebildet werden. Außer 
dieser quantitativen Blühreaktion treten bei Kalanchoë Bloßfeldiana unter 
der Wirkung der Tageslänge aber auch noch Änderungen in der Gestalt 
und Sukkulenz der Laubblätter auf, für deren Zustandekommen wir 
eine allerdings vorläufig noch völlig hypothetische Substanz, das Meta- 
plasin, verantwortlich gemacht haben (HARDER und v. Wırsch 1940 II, 
1941 I, HARDER und GÜMMER 1942). 

Während bei gewissen anderen Crassulaceen das Blühen durch den 
Langtag, die Sukkulenzsteigerung und Verkleinerung der Blätter aber 
durch den Kurztag hervorgerufen werden (v. DENFFER 1941), kommen 
bei Kalanchoë Bloßfeldiana beide Erscheinungen durch den gleichen 
photoperiodischen Reiz, nämlich den Kurztag, zustande: Die Intensität 
des Blühens und der Grad der Verlaubung verlaufen hier weitgehend 
parallel mit der Stärke der Sukkulenz der Laubblätter (HARDER, BopE 
und v. Wırsch 1942). Bei Kalanchoé BloBfeldiana ist daher nicht 
ohne weiteres zu entscheiden, ob die photoperiodisch bedingten Ände- 
rungen im Bereich der Reproduktions- und der vegetativen Organe tat- 
sächlich durch 2 verschiedene Wirkstoffe zustande kommen. In der 
Fortsetzung unserer Bestrebungen, auch bei dieser Pflanze die auf der 
Metaplasinbildung beruhenden Erscheinungen klar von denen zu trennen, 
die dem — allerdings auch noch hypothetischen — Blühhormon zu- 
geschrieben werden müssen, haben wir neue Versuche angesetzt, bei 
denen wir uns bemühten, die bereits vorliegenden oder doch mindestens 
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in der Entwicklung begriffenen Impulse nachträglich wieder zu zerstören. 
Eine Möglichkeit dazu boten uns einige Literaturangaben, vor allem die 
von HAMNER und Bonner (1939) und Hamner (1940), wonach bei 
Xanthium und Soja der Blühimpuls zerstört wird, wenn man während 
der Dunkelperiode kurzfristig Licht einschaltet. 

Ähnliche Versuche haben auch wir mit Kalanchoö Bloßfeldiana aus- 
geführt, um zu prüfen, ob solche photoperiodischen Störungen auf das 
Metaplasin in gleicher Weise einwirken wie auf das Blühhormon. Es 
ist ja durchaus denkbar, daß das Störungslicht zwar die Blühimpulse 
auszulöschen vermöchte, die Sukkulenz der Laubblätter aber ganz un- 
beeinflußt ließe, oder daß die vegetativen Organe noch stärker als die 
reproduktiven gestört würden. Außerdem bot sich die willkommene 
Gelegenheit einerseits zu prüfen, ob das Blühen unseres Objektes über- 
haupt im gleichen Sinne wie bei den wenigen in dieser Richtung bisher 
untersuchten Arten reagiert und, wenn das der Fall war, wie sich dabei 
die Geschwindigkeit des Blüheintritts, die Blütenzahl je Infloreszenz, 
die bei Kalanchoë Bloßfeldiana so auffällig modifizierbaren Verlaubungen 
der Brakteen und andere quantitative Abstufungen der Blüherscheinungen 
verhalten. Um für alle diese Punkte möglichst umfassende Daten zu 
sammeln, wurden die Versuche mit einer großen Zahl von Varianten 
durchgeführt. 


Versuchsanordnung. 


Zwei groBe Versuchsgruppen wurden angesetzt. Nämlich eine Schwachlichtserie 
mit 1000 Lux und Variation der Nachtlänge, der Lichtdauer, der zeitlichen Lage 
der Belichtung innerhalb der Dunkelperiode sowie der Anzahl der Versuchstage, 
und eine Starklichtgruppe, bei der Lichtintensitäten bis hinauf zu 50000 Lux 
(Minimum 300 Lux) zur Wirkung kamen, die übrigen Faktoren aber größtenteils 
nicht variiert wurden. In beiden Serien wurde nachts Störungslicht eingeschaltet, 

Schwachlichigruppe. Diese Serie bestand aus fast 1000 Pflanzen, die gruppen- 
weise unter 72 Lampen standen (Abb. 1). Um den photoperiodischen Impuls 
auch schon unabhängig von der Zwischenbelichtung möglichst zu variieren, wurde 
mit 3 Nachtlängen, nämlich 15, 13 und 11 Stunden gearbeitet. So entstanden 
3 große Hauptgruppen. Jede der 3 Nachtlängegruppen wurde in eine Anzahl von 
Untergruppen aufgeteilt, die das Zwischenlicht in anderen Zeitpunkten erhielten, 
nämlich 1 Stunde, 3 Stunden, 5 Stunden, 7 Stunden, 9 Stunden (bei allen 3 Nacht- 
längen), 11 Stunden (nur bei 13- und 15stündiger Nacht) und 13 Stunden (nur bei 
15stündiger Nacht) nach Beginn der Dunkelperiode. Die Gruppe mit der 15-Stun- 
dennacht hatte also 7 Untergruppen, die mit der 13-Stundennacht 6 und die mit 
der 11-Stundennacht 5. 

Da nicht bekannt war, ob unsere Versuchspflanze die gleiche Empfindlichkeit 
hat wie die Hamnerschen, und ferner, ob die photoperiodisch bedingte Habitus- 
änderung der Laubblätter den gleichen oder anderen Regeln folgt wie die Blüh- 
erscheinungen, mußte auch noch die Dauer des Störungslichtes variiert werden: 
außer 1 Min. wurden noch 4, 16 und 32 Min. angewandt. So ergaben sich 72 Gruppen 
(28 Gruppen in der 15-Stundennacht, 24 in der 13-, und 20 in der 11-Stundennacht). 
Die Verteilung von Licht und Dunkelheit war bei ihnen wie es in Tabelle 1 für die 
15-Stundennacht zusa gestellt ist, bei der 13- und 1Istündigen Nacht fielen 
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die unterste, bzw. die beiden untersten Zeiten weg, und auBerdem waren hier 
natürlich die Dunkelzeiten nach dem Störungslicht bei jeder Schaltzeit um 2 bzw. 
4 Stunden kürzer. 

Die Dunkelperiode begann für die Pflanzen mit der 15stündigen Nacht nach- 
mittags um 16 Uhr, für die mit der 13stündigen um 18 und für die mit der 11stün- 
digen um 20 Uhr. Die Entdunkelung fand bei allen Gruppen morgens um 7 Uhr statt. 
Die Kurztagsreaktion tritt bei Kalanchoë Bloßfeldiana unter günstigen Verhältnissen 
nach 4maliger Exposition (4maliger Zyklus von 9 Stunden Tag und 15 Stunden 
Nacht) ein (HARDER und v. WırscH 1942). Um ganz sicher zu gehen und außerdem 
die Folgen schwächerer und stärkerer Reizung mit zu erhalten, wurden die Pflanzen 
aber verschieden lange im Versuch belassen, nämlich 4, 6, 14 und 21 Tage. Daraus 


Abb. 1. Versuchsanordnung. Nachts wurden die Lampen mit den darunterstehenden 
Pflanzengruppen durch die im Hintergrund zum Teil sichtbaren Dunkelstürze bedeckt. 


ergeben sich abermals 4 Abteilungen, so daß insgesamt 288 Gruppen von Versuchs- 
pflanzen vorlagen, zu denen noch 12 Gruppen Kontrollpflanzen ohne Zwischen- 
belichtung kamen, nämlich für jede der 3 Nachtlängen je eine Kontrolle für die 
4-, 6-, 14- und 2ltägige Versuchsdauer. Die Gesamtzahl der Gruppen betrug 
also 300. 

Um den Versuch nicht gar zu umfangreich werden zu lassen, konnte in die 
einzelnen Gruppen keine sehr große Zahl von Pflanzen genommen werden; sie 
betrug bei allen Gruppen, die nach 21 Tagen aus dem Versuch kamen 4, bei den 
l4tägigen 5 und bei den 6- und 4tägigen (als den unwichtigsten) je 2. Zur Orien- 
tierung in großen Zügen erwiesen sich diese Zahlen als ausreichend. Im ganzen 
kamen 975 Pflanzen in den Versuch. Die Aufstellung der Gruppen fand in einem 
großen Kalthaus! statt (Abb. 1). Zu jeder der 72 Lampen gehörten 13 Pflanzen, 
die aber nicht alle gleichzeitig im Versuch standen. Bei Versuchsbeginn wurden 


1 Das Haus wurde bei Tage schattiert und hatte gute Lüftungsklappen; sonstige 
Einrichtungen zur Regulierung der Temperatur waren nicht vorhanden, so daß 
die sommerlichen Temperaturschwankungen mit in Kauf genommen werden mußten. 


31* 
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9 Pflanzen unter jeder Lampe aufgestellt; 2 von ihnen kamen nach 4, 2 weitere 
nach 6 und die restlichen 5 nach 14 Tagen wieder in den Langtag zurück. Auch 
vor Beginn der Kurztagsbehandlung hatten die Pflanzen natürlich im Langtag 
gestanden (mindestens 16 Stunden Licht), aber in einem anderen Haus. Wenn 
am 6. Versuchstag die ersten 4 Pflanzen aus dem Versuch herausgenommen waren, 
wurde ihr Platz mit 4 anderen besetzt, die nun 21 Tage dort blieben. Die 21 -Tage- 
serie kam also 6 Tage später in den Versuch als die 3 anderen Gruppen. Jede Gruppe 
um eine Lampe gehört einer der in Tabelle 1 für die 15-Stundennacht angegebenen 


Tabelle 1. Verteilung von Dunkelheit und Störungslicht bei 15 Stunden 
Nacht und 9 Stunden Tag. 





Dauer der Störungsbeleuchtung 











1 Min. 4 Min. 16 Min. 32 Min. 
Stunde des 
Störungslichtes Dunkeldauer Dunkeldauer Dunkeldauer Dunkeldauer 
(von Beginn der 
Dunkelperiode | vor | nach vor nach vor | nach vor nach 
an gerechnet) 





dem Störungslicht|dem Stürungslicht{dem Stürungslicht/dem Störungslicht 
































Std. } Std. Min.| Std. | Std. Min.| Std. | Std. Min.| Std. | Std. Min. 
1 1 | 13 59 1113 56 1 | 13 44 1113 28 
3 3 | 11 59 3 | 11 56 3 | 11 44 3 | 11 28 
5 5 9 59 5 9 56 5 9 44 5 9 28 
7 7 7 59 7 7 56 7 7 44 7 7 28 
9 9 5 59 9 5 56 9 5 4 9 5 28 
11 11 3 59 | 11 3 56 | 11 3 44} ll 3 28 
13 13 1 59 | 13 1 56 | 13 1 41! 13 1 28 


28 Schaltzeiten an bzw. den Schaltzeiten für die 13- und 11-Stundennacht. Die 
3 Kontrollgruppen (39 Pflanzen) bedurften natürlich keiner Lampen. Nach Be- 
endigung der Kurztagsbehandlung blieben alle Pflanzen im gleichen Gewächshaus 
im natürlichen Langtag stehen. 


Die Verdunkelung wurde in den oben angegebenen Zeitpunkten durch Über- 
stülpen von Dunkelstürzen (im Hintergrund der Abb. 1 teilweise sichtbar) voll- 
zogen; die Stürze bestanden aus einem rechteckigen leichten Lattengestell von 
40x40 em Grundfläche und 80cm Höhe. Sie waren außen mit schwarzem und 
innen, zur Erhöhung der Lichtintensität, mit weißem Papier ausgekleidet. Zur 
Abdichtung des unteren Randes war der Gewächshausboden um die Pflanzen- 
gruppen mit einem Wulst von Sand bedeckt, in den die Stürze hineingedrückt 
wurden. Um die bei der Beleuchtung entstehende Wärme abzuleiten, waren die- 
jenigen Stürze, unter denen die Lampe 32 Min. brannte, mit einem schornstein- 
artigen Aufsatz versehen, der aber kein Licht ein- bzw. austreten ließ. Das Über- 
stülpen der Stürze in 3 Abteilungen beanspruchte nur je einige Minuten Zeit, wenn 
es von mehreren Personen ausgeführt wurde, und auch morgens, wo ja alle Stürze 
zur selben Zeit abgenommen werden mußten, konnte die Arbei. durch 2 Personen 
leicht in wenigen Minuten erledigt werden. 

Die an Galgen befestigten Glühlampen (100 Watt, Mattglas) hingen nahe der 
Decke des Sturzes über der mittleren, der jeweils bis zu 9 im Quadrat darunter 
stehenden Pflanzen. Durch die weiße Innenfläche der Stürze wurde das Seitenlicht 
der Lampen zum größten Teil reflektiert, so daß in der Höhe des Gipfels der Pflanzen 
eine Lichtintensität von ungefähr 1000 Lux herrschte. Die Ein- und Ausschaltung 
des Lichtes erfolgte automatisch durch ein System von Schaltuhren. Die Kontrolle, 
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ob die Lampen nachts gebrannt hatten, fand durch Maximum-Minimum-Thermo- 
meter statt, die dieht neben den Lampen hingen und auch schon bei Iminutiger 
Belichtung sehr stark anstiegen. Der Versuch begann am 13. 6. 42. 

Starklichigruppe. Da nicht mit Sicherheit vorausgesetzt werden konnte, daß 
die Lichtintensität des Schwachlichtversuchs ausreichend sei, um die gewünschte 
Zerstörung des Dunkeleffektes herbeizuführen, wurden auch noch 2 Starklicht- 
serien in Gang gebracht. Etwa 1/, Dutzend starker Lampen (bis zu 3000 Watt) 
wurden nahe nebeneinander in einem großen, mit Stanniol ausgekleideten, senkrecht 
stehenden Reflektor montiert. Vor dem Lampenbündel befand sich eine große 
senkrechte Kühlküvette mit 7cm Wasserschichtdicke. Die Versuchspflanzen 
wurden vor dieser Lichtquelle ohne gegenseitige Schattierung in solchem Abstand 
angeordnet, daß sie bestimmte Lichtintensitäten erhielten!, und zwar wurden sie 
bei 50000, 25000, 12000, 6000, 3000, 1500, 700 und 300 Lux aufgestellt. Bei 
diesen Serien wurde mit nur einer einzigen Nachtlänge, nämlich 13 Stunden ge- 
arbeitet, und das Störungslicht wurde auch nur zu einem einzigen Zeitpunkt, 
nämlich genau um Mitternacht gegeben. Die Verdunkelung dauerte von 1/,18 bis 
1/,7 Uhr, so daß die Nacht durch das Zwischenlicht in 2 Hälften von je 6!/, Stunden 
zerlegt wurde. Auch die Dauer der Zwischenbelichtung wurde gegenüber dem 
Schwachlichtversuch vereinfacht; es wurden nur 1 Min. und 6 Min. gewählt. Die 
Einschaltung des Lichtes erfolgte nicht durch ein Uhrwerk,- sondern von Hand. 
Ein direkt neben dem Lampenaggregat auf der Lampenseite der Kühlung auf- 
gestellter Thermograph ermöglichte eine nachträgliche gute Kontrolle sowohl über 
den Zeitpunkt wie auch die Dauer der Belichtung. 

Wegen Luftschutzmaßnahmen wurden die Starklichtversuche nicht im Ge- 
wächshaus, sondern in 2 großen Dunkelzimmern gemacht; in dem einen Raum 
wurde die Gruppe mit 1 Min. Zwischenlicht, in dem anderen die mit 6 Min. aufgestellt. 
Während bei dem Schwachlichtversuch die Pflanzen während der ganzen Versuchs- 
dauer unverändert am gleichen Platz stehen bleiben konnten, mußten sie aus den 
Dunkelzimmern täglich in ein Gewächshaus gebracht werden, das an das Institut 
angebaut ist. In den Dunkelzimmern wurden genau 1/,7 Uhr morgens die Ver- 
dunkelungen geöffnet, und dann wurden die Pflanzen kastenweise rasch ins Ge- 
wächshaus getragen; abends zwischen 17.15 Uhr und 17.30 Uhr wurden sie 
dann in den noch unverdunkelten Zimmern an genau markierten und für rasche 
Aufnahme in geeigneter Weise vorbereiteten Stellen wieder aufgestellt. Nach der 
Verdunkelung um 1/,18 Uhr wurden die Dunkelzimmer nicht wieder betreten bis 
zur Lichteinschaltung um 24 Uhr. 

Jede Lichtintensität wurde mit 6 Pflanzen beschickt, was zusammen mit 
12 Kontrollpflanzen (je 6 in jedem Dunkelzimmer), die kein Unterbrechungslicht 
srhielten, im ganzen 108 Pflanzen ergab. Der Versuch begann am 21. 7. und wurde 
bis zum 28.8. durchgeführt, er dauerte also 38 Tage; anschließend standen die 
Pflanzen dann wieder im 16stündigen Langtag. 

Versuchspflanzen; Lichtbehandlung vor und nach dem Versuch. Die für den 
Schwachlichtversuch verwendeten Pflanzen waren am 2. 12. 41 ausgesät worden; 
bei Beginn des Versuches waren sie etwa 13 cm hoch und hatten außer den Keim- 
und Primärblättern meist 10 Laubblattpaare, von denen das jüngste erst einige 
Millimeter lang war. Für den Starklichtversuch wurden dagegen Pflanzen von 
einer Aussaat vom 5.3.42 benutzt; sie waren bei Versuchsbeginn erst 8—9 cm 
hoch und hatten weniger Blattpaare. Alle Pflanzen standen von der Keimung 
an in 16stündigem Langtag (natürliches Tageslicht zuzüglich elektrischem Zusatz- 
licht von Einsetzen der Dämmerung an; Intensität des Zusatzlichtes am Gipfel 


1 Die Lichtstärke wurde durch eine Photozelle von Dr. LANGE, die mit einem 
Zeigerinstrument geliefert war, das die Lichtstärke direkt in Lux angibt, ermittelt. 
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der Pflanzen rund 1000 Lux). Als im Frühsommer die Länge des natürlichen Tages 
16 Stunden überstieg, wurde die Zusatzbeleuchtung natürlich weggelassen; die 
Pflanzen standen jetzt im natürlichen Langtag. Nach Beendigung der Kurztags- 
behandlung kamen die Pflanzen des Schwachlichtversuches (je nach der Gruppe 
war das zwischen dem 27. 6. und 10. 7.) in natürliche Tageslänge und verblieben hier 
bis zu ihrer endgültigen Verarbeitung. Die Pflanzen des Starklichtversuches, die 
erst am 29. 8. aus dem Versuch kamen und daher ihre Blüten erst im Laufe des 
Herbstes entwickelten, wurden dagegen sofort wieder in die den Tag auf 16 Stunden 
verlängernde Zusatzbeleuchtung gebracht. 


Versuchsergebnisse. 


I. Blüherscheinungen. 
1. Schwachlichtversuch. 


A. Sichtbarwerden der Infloreszenzen. 

Die ersten Blütenstandsanlagen wurden 19 Tage nach Versuchsbeginn 
makroskopisch erkennbar, die letzten nach 117 Tagen; der Rest der 
Pflanzen blieb auch bei weiterer Beobachtung vegetativ. 

Soweit sämtliche Pflanzen einer Gruppe Infloreszenzen anlegten, ließ sich 
der Mittelwert für den Blühtermin natürlich leicht berechnen. Anders bei solchen 
Serien, bei denen ein Teil der Pflanzen vegetativ blieb. Um auch die Nichtblüher 
zahlenmäßig richtig zu bewerten, hätte man ihren Blühzeitpunkt als co einsetzen 
müssen, was aber keine Verwendung für Mittelwertsberechnungen zuläßt. Die 
vegetativ gebliebenen Pflanzen wurden deshalb mit 150 in Rechnung gestellt; 
das ist natürlich zu niedrig, läßt aber doch noch eine bessere Beurteilung zu, als 
wenn die Nichtblüher überhaupt nicht mit in die Berechnung einbezogen werden. 

Der Blühtermin! wurde völlig eindeutig und stark durch die Zwischen- 
belichtung beeinflußt. So erschienen die Infloreszenzen z. B. im 21tägigen 
Versuch bei den Pflanzen, die am Ende der 5. Stunde nach Beginn der 
Verdunkelung 4 Min. lang belichtet worden waren, 36 Tage später als bei 
den unbelichteten Kontrollpflanzen; wurde das Störungslicht aber schon 
in der 3. Stunde nach Beginn der Dunkelperiode gegeben, so war die 
Verspätung nur 3 Tage. Wurde der Versuch statt 21 nur 14 Tage durch- 
geführt, so stieg die Verspätung auf 64 Tage an. Diese Zahlen gelten 
für eine 15stündige Dunkelperiode; war die Nacht nur 13 Stunden lang, 
so wurden die Infloreszenzen bei 4minutiger Belichtung nach der 5. Stunde 
statt 36 erst 52 Tage später sichtbar. Schließlich wirkte auch die Dauer 
der Zwischenbeleuchtung: Bei einer bestimmten Konstellation der 
übrigen Faktoren (Nachtdauer, Versuchsdauer, Belichtungsstunde) wurde 
der Eintritt der Reproduktion bei Belichtung mit 1 Min. 19 Tage später 
als bei den Kontrollpflanzen erkennbar, bei 32minutigem Zwischenlicht 
kamen die Pflanzen dagegen überhaupt nicht zum Blühen. 

Es liegt also eine Reihe gegenseitiger Wechselbeziehungen vor, so 
daß eine nähere Betrachtung der Werte erforderlich ist. 

1 Als Maß für den Zeitpunkt des Blühens ist immer das erste makroskopische 
Sichtbarwerden der Blütenstandsanlagen benutzt, und zwar auch dann, wenn der 

Kürze halber einfach das Wort Blühtermin gebraucht wird. 
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a) Kontrollen. 

Die Kontrollpflanzen mit ununterbrochener 15stündiger Nacht kamen 
innerhalb eines Monats nach Versuchsbeginn zur makroskopisch sicht- 
baren Anlage von Infloreszenzen, und zwar um so rascher, je länger sie 
im Versuch gewesen waren. Bei 4maliger Exposition erschienen die 
Blütenstandsanlagen nach durchschnittlich 32 Tagen, bei 6maliger nach 
25, bei 14maliger nach 23 und bei 21maliger nach 20 Tagen (Mittelwerte). 
Bei 13stündiger Dunkelperiode waren ähnliche Beziehungen vorhanden, 


0 





Nachtstunde 
Abb. 2. Zeitpunkt des Sichtbarwerdens der Infloreszenzen in Abhängigkeit von der 
Versuchsdauer und der Nachtstunde, in der das Störungslicht eingeschaltet wurde. 
Abszisse: Stunden der Dunkelperiode, Ordinate: Tage bis zum Sichtbarwerden der 
Infloreszenzanlage. x 21 Versuchstage, O 14, À 6, @ 4. 


nur waren alle Termine etwas verlängert. Die 11stündige Nacht genügte 
dagegen nicht, um Blütenstände entstehen zu lassen. 


b) Die Versuchspflanzen. 

a) Zeitpunkt des Störungslichtes. Die Pflanzen, die bei 3wöchiger 
Exposition ihre Zwischenbeleuchtung 1 Stunde nach Eintritt der Dunkel- 
heit erhielten, zeigten (alle 4 Belichtungszeiten gemeinsam behandelt) ihre 
Infloreszenzen noch vor Beendigung der Kurztagsbehandlung. Auch wenn 
das Zwischenlicht erst 3 Stunden nach Beginn der Verdunkelung gegeben 
wurde, trat nur ein schwaches Hinausschieben des Blühtermins ein 
(Abb. 2, unterste Kurve links, durch x bezeichnete Punkte). Erfolgte die 
Unterbrechung der Dunkelperiode aber erst 5 Stunden nach deren Beginn, 
so wurde das Sichtbarwerden der Infloreszenzen stark verzögert, und 
ein Teil der Pflanzen blieb sogar vegetativ: Das Erscheinen der Blüten- 
stände rückte dadurch auf im Mittel 91 Tage hinaus. Das gleiche Licht, 
das bei Einschaltung bald nach dem Anfang der Dunkelperiode fast 
wirkungslos war, gab einige Stunden später also einen sehr starken 
Effekt. Etwa zur gleichen Zeit wurden die Blütenstandsanlagen sichtbar, 
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wenn das Zwischenlicht 7 oder 9 Stunden nach Beginn der Dunkelperiode 
gegeben wurde!. Bei Zwischenbelichtung 11 Stunden nach dem Nacht- 
beginn wurde die Zeit bis zum Sichtbarwerden der Infloreszenzen dann 
aber wieder kürzer, und bei 13 Stunden nach Verdunklungsbeginn hatte 
der Blühtermin die gleiche Lage wie zu Anfang. Die Wirkung des 
Störungslichtes war also in sehr hohem Grade abhängig vom Zeitpunkt, 
in dem es gegeben wurde. 

B) Versuchsdauer. Die vorstehend genannten Zahlen gelten für 
21tägige Versuchsdauer. Bei kürzerer Versuchszeit lagen die Verhältnisse 
im Prinzip ebenso, die hemmende Wirkung der Zwischenbelichtung war 
aber 1. um so intensiver, je weniger Kurztagsexpositionen die Pflanzen 
erhalten hatten (Abb. 2, die 3 oberen Kurven; bei 4 Versuchstagen 
wurde der Blühtermin im Extrem auf rund 140 Tage hinausgeschoben), 
und 2. war die Hemmung nicht nur in den mittleren Nachtstunden 
besonders wirksam, sondern in steigendem Maße auch nach der 3. und 
11. Stunde der Dunkelperiode (Abb. 2); die Verzögerung im Blühtermin 
war bei 6 und 4 Versuchstagen bei Belichtung nach der 3. und 11. Stunde 
der Dunkelperiode fast ebenso stark wie nach der 5. bis 9. Das 
Zwischenlicht verzögerte also die Anlage der Infloreszenzen um so mehr, 
je geringer die Zahl der Kurztagsexpositionen war, die die Pflanzen 
erhielten. 

y) Länge der Dunkelperiode. Die bisherigen Angaben gelten alle für 
eine. löstündige Dunkelperiode. Durch Abkürzung der Nacht auf 
13 Stunden fand eine weitere Verzögerung des Blühtermins statt. In 
gewissen Einzelheiten — besonders gegen Morgen — lagen dabei die 
Verhältnisse allerdings anders als bei löstündiger Nacht, worauf wir 
aber erst in anderem Zusammenhang unten noch zurückkommen werden. 

ö) Länge der Zwischenbelichtung. Bei den bislang erörterten Zahlen 
sind, wie gesagt, die Ergebnisse der verschieden langen Zwischen- 
belichtungen nicht einzeln berücksichtigt. Das Licht war aber um so 
wirksamer, je länger es brannte. Bei 21 Versuchstagen, löstündiger 
Nacht und Belichtung 5 Stunden nach Beginn der Verdunkelungsperiode 
traten die Infloreszenzen bei 1, 4, 16 und 21 Min. Störungslicht nach 


1 Ob die Kurven tatsächlich einen so flachen Rücken haben wie in Abb. 2, ist 
nicht sicher. Die lange fast horizontale Strecke wird vielleicht nur dadurch hervor- 
gerufen, daß ja alle Nichtblüher mit dem gleichen, an sich zu niedrigen Zahlenwert 
150 eingesetzt worden sind, während auch bei ihnen wohl noch eine gewisse Ab- 
stufung der Blühtendenz nach der negativen Seite vorhanden gewesen sein muß; 
durch diese Extremisten wäre der Mittelteil der Kurven wohl höher getrieben 
worden, wenn man die nicht vorhandene Blühtendenz in der richtigen Weise 

ig hätte einsetzen können. Auch im Vergleich mit den unten, nech 
folgenden Kurven über die Blütenzahl ist es nicht unwahrscheinlich, daß die Kurven 
für den Blühtermin in der Mitte stärker zugespitzt sein dürften. Auf solche Einzel- 
heiten kommt es uns hier aber nicht an, sondern nur auf den Verlauf in ganz 


großen Zügen. 
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39, 56, 130 und oo Tagen auf. Im übrigen zeigte sich auch hier die 
Größe des Ausschlages wieder abhängig von der Versuchsdauer. Zum 
Beispiel erschienen die Infloreszenzen bei löstündiger Nacht und Be- 
lichtung nach der 3. Nachtstunde mit 16 bzw. 32Min. im l4tägigen 
Versuch nach 31 bzw. 81 Tagen, im 2ltägigen schon nach 25 bzw. 
32 Tagen. Auch der Zeitpunkt der Zwischenbelichtung spielte dabei 
wieder eine große Rolle. So waren z.B. bei der 14 Tage im Versuch 
gebliebenen Serie mit 15stündiger Dunkelperiode die Blühtermine bei 
1, 4, 16 und 32Min. Zwischenlicht nach der 1. Stunde der Dunkel- 
periode einheitlich 23 Tage; d.h. sie blühten gleichzeitig mit den Kon- 
trollen, und das Zwischenlicht hatte hier überhaupt keine Wirkung. 
Wurde die Lichteinschaltung aber erst nach der 3. Stunde vollzogen, so 
trat die Wirkung der verschiedenen Zwischenlichtdauer sehr deutlich 
in Erscheinung (Blühtermin bei 4 Min. 25, bei 16 Min. 31 und bei 32 Min. 
81 Tage). 

Auf Angabe weiterer Einzelheiten kann hier verzichtet werden, da 
die Blühtermine sich in großen Zügen mit der weiteren Entwicklung 
der Infloreszenzen und dem Grade der Verlaubung deckten. 

Zu enfassung. Bei Einschaltung von Störungsbeleuchtungen 
von 1—32 Min. Dauer in die Dunkelperiode wird das makroskopische 
Sichtbarwerden der Infloreszenzen um so mehr verzögert, je länger die 
Zwischenbeleuchtung ist; der Grad der Hemmung hängt im übrigen 
sowohl von der Zahl der Kurztage, wie von der Nachtlänge, wie von dem 
Zeitpunkt innerhalb der Dunkelperiode ab, in dem das Zwischenlicht 
eingeschaltet wird. 





B. Ausbildung der Blütenstände. 


a) Anzahl der Blüten und Blütenstandshöhe. 

a) Blütenzahl. Die Anzahl der Knospen, der offenen und der abge- 
blühten Blüten sowie die Länge der Infloreszenzen wurde Ende Sep- 
tember und Anfang Oktober ermittelt. Beide Zählungen führten zu 
den gleichen Schlüssen, nachstehend ist deshalb nur das Oktoberprotokoll 
berücksichtigt. 

a) 15-Stundennacht. Das Ergebnis der Serie mit einem täglichen photo- 
periodischen Wechsel von 15 Stunden Dunkelheit und 9 Stunden Tag 
ist in Tabelle 2 wiedergegeben und in Abb. 3 graphisch dargestellt. Auf 
der Abszisse sind die Stunden abgetragen, nach denen (gerechnet vom 
Beginn der Dunkelperiode an) das Störungslicht gegeben wurde, auf der 
Ordinate die zugehörige Zahl der Blüten je Pflanze (Mittelwerte). Die 
verschiedene Länge der Zwischenbelichtungen ist dabei zunächst un- 
berücksichtigt geblieben; es handelt sich also um die Mittelwerte aus 
allen 4 Belichtungszeiten. Die Abbildung zeigt 3 charakteristische in- 
einander geschachtelte Kurven, die die Abhängigkeit der Blütenzahl 








veranschaulicht 


13. 
der Dunkelperiode 
Abb. 3. Blütenzahl bei Einschaltung des Störungs- 
lichtes nach der 1:—13. Dunkelstunde bei 6—21 Ver- 
suchstagen. Dunkelperiode 15 Stunden. Mittel- 
werte aus den Versuchen mit 1—32 Minuten 

Störungslicht. 
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sowohl von der Versuchsdauer wie dem Zeitpunkt des Zwischenlichtes 


Versuchsdauer und Belichtungsstunde. Bei 21 Versuchstagen (obere 
Kurve) wurden, wenn die Zwischenbelichtung 1 Stunde nach Ver- 


dunklungsbeginn stattfand, 
fast 400 Blüten gebildet; bei 
Verschiebung des Zwischen- 
lichtes gegen die späteren 
Nachtzeiten sinkt die Kurve 
zunächst stark ab, um gegen 
Morgen wieder bis zur An- 
fangshöhe anzusteigen. Die 
Verhältnisse liegen hier also 
ebenso wie beim Blühtermin: 
Etwa in der Mitte der Dunkel- 
periode war das Störungslicht 
am wirksamsten. Im Prinzip 
ebenso ist der Verlauf der 
Kurven bei kürzerer Versuchs- 
dauer, jedoch werden sie mit 
zunehmender Verringerung 
der Versuchstage immer nied- 
riger und breitermuldig. Bei 
14 Versuchstagen ist die An- 
fangs- und Endhöhe noch fast 
die gleiche wie bei 3wöchiger 
Exposition (auf der rechten 
Seite überschneiden sich die 


Kurven sogar, was aber zweifellos bedeutungslos ist), die Zwischen- 
beleuchtung nach der 3. und 11. Stunde der Dunkelperiode wirkte aber 


Tabelle 2. Blütenzahl bei Einschaltung des Störungslichtes in der 
1.—13. Stunde nach Beginn der Dunkelperiode. 4—21 Versuchstage. 
Nachtdauer 15 Stunden. Mittelwerte aus den Versuchen mit 1—32 Min. Störungslicht. 


























— Stunden nach Beginn der Dunkelperiode 
Tage 0 1 3 5 7 9 11 13 
21 403 397 300 26 3 0,4 250 346 
14 348 350 55 0,5 0,1 0 13 416 
6 14 261 0,3 0 0 0 0 1381 
4 2 1,5 0 0 0 0 0 1,8 











1 Bei der geringen Zahl von Versuchspflanzen im 6- und 4tägigen Versuch sind 
die Zahlen infolge des individuelleii Verhaltens der einzelnen Pflanzen natürlich 
starken Schwankungen unterworfen. Es treten gelegentlich Pflanzen auf, die 
ziemlich stark aus der Reihe fallen; wenn diese dann gerade in eine kleine Gruppe 
fallen, so können sie dort den Mittelwert natürlich stark verlagern. 
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sehr viel stärker blühhemmend als im 21tägigen Versuch, und nach der 5., 
7. und 9. Nachtstunde ließ sich die hier auftretende sehr geringe Zahl von 
Blüten graphisch in Abb. 3 überhaupt nicht mehrdarstellen. Bei den 6 Tage 
im Versuch gewesenen Pflanzen erhebt sich der Anfang und das Ende 
der Kurve nur noch schwach über die Abszisse — die Zahl der gebildeten 
Blüten war also sehr gering —, und von der 3. bis zur 11. Dunkelstunde 
fällt die Kurve mit der Abszisse zusammen. Im 4tägigen Versuch schließ- 
lich deckt sich die Blütenkurve vollständig mit der Abszisse. Gewisser- 
maßen einen Abklatsch der in Abb. 3 enthaltenen Kurven geben die 
photographischen Aufnahmen in Abb. 4—6. Bei der Verminderung der 





1. 3. 5. 7. 9. 11. 13. 
Abb. 4. Störungslicht nach der 1.—13. Stunde der Dunkelperiode. Dunkelperiode 15 Stunden. 
Störungslicht 1 Minute. Versuchsdauer 21 Tage. Phot. 76 Tage nach Versuchsbeginn, 
geringste Störung am Beginn und Ende der Dunkelperiode (vgl. Abb. 8). 


Anzahl der Blüten war die Zahl der Verzweigungen der Infloreszenzen 
sehr stark herabgesetzt, die Endwickel fehlten völlig, und auch nicht 
jede der dichasialen Gabelungen trug eine Blüte. Die gegen die Nacht- 
mitte abnehmende und gegen Morgen wieder zunehmende Blühstärke 
spiegelt sich sehr deutlich in der Höhe der Pflanzen und der Blüten- 
knospenzahlen wieder (aus jeder Gruppe ist ein typisches Exemplar heraus- 
genommen; völlig gleich waren die Pflanzen einer Gruppe unter sich aber 
nicht, die Mittelwertzahlen der Abb. 3 und der Tabelle 2 geben die 
Verhältnisse daher genauer wieder). Im l4tägigen Versuch (Abb. 5) tritt 
besonders deutlich die relativ starke Hemmung durch das Zwischenlicht 
nach der 3. und 11. Nachtstunde gegenüber dem 2ltägigen (Abb. 4) 
hervor, und im 6tägigen Versuch (Abb. 6) ist auch schon an den beiden 
Enden der Reihe die Blütenstandsentwicklung schwach. 

Genauer als in den Kurven und Photographien kommen diese Ver- 
hältnisse in Tabelle 2 zum Ausdruck. Man sieht, daß auch bei 4tägiger 
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Exposition doch noch ein minimaler Blüheffekt erhalten blieb, und zwar 
wurden bei Zwischenbeleuchtung in der 1. und 13. Versuchsstunde im 





ee 


1. 3. 5. 7. 9. 11. 13. 


Abb. 5. Störungslicht nach der 1.—13. Stunde der Dunkelperiode. Dunkelperiode 15 Stunden, 
Störungslicht 1 Min. Versuchsdauer 14 Tage. Phot. 93 Tage nach Versuchsbeginn. 
Störung stärker als bei 21 Versuchstagen. 


Mittel 1,5 bzw. 1,8 Blüten gebildet (von den je 8 Versuchspflanzen 
blühten bei der ersten Gruppe 3 Pflanzen, von denen die eine 4, die 





1. 3. 5. 7. 9. 11. 13. 


Abb.6. Störungslicht nach der 1.—13. Stunde der Dunkelperiode. Dunkelperiode 15 Stunden. 
Störungslicht 1 Min. Versuchsdauer 6 Tage. Phot. 93 Tage nach Versuchsbeginn. Auch 
am Beginn und Ende der Dunkelperiode starke Hemmung der Infloreszenzen. 


anderen beiden je 1 Blüte hatten, und in der anderen Achtergruppe 
auch zwei mit 3 und eine mit 1 Blüte). Die um den mittleren Teil der 
Dunkelperiode liegenden Zwischenbelichtungen löschten dagegen jeglichen 
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Blüheffekt aus!. Sehr groß war allerdings die Blühtendenz nach 4 Versuchs- 
tagen überhaupt nicht, denn auch die Kontrollpflanzen in ununterbrochener 
15stündiger Dunkelperiode bildeten im Mittel nur je 2 Blüten. Wie aus 
der Tabelle ohne weitere Erörterungen ersichtlich ist, nahm die Wirk- 
samkeit des Störungslichtes in steigendem Maße ab bis zur Gruppe mit 
21 Versuchstagen, wo selbst die in etwa der Mitte der Dunkelperiode 
eingeschobene Belichtung (am Ende der 7. und 9. Dunkelstunde) das 
Blühen nicht völlig zu unterdrücken vermochte. Bei den Zwischen- 
belichtungen 1 Stunde nach Beginn und vor Ende der Dunkelperiode 
war die Blütenzahl im 2ltägigen Versuch größenordnungsmäßig die 
gleiche wie bei den Kontrollpflanzen mit ununterbrochener Dunkelperiode. 

Die Blütenzahl wird also durch das Störungslicht mehr oder weniger 
stark, im Extrem bis auf Null herabgesetzt, wobei der Grad der Wirksamkeit 
sehr stark von dem Zeitpunkt innerhalb der Dunkelperiode abhängig ist, 
in dem das Störungslicht gegeben wird. Bei vielfacher Exposition setzen 
sich die das Blühen bedingenden Prozesse gegenüber den Störungen durch 
die Lichtzwischenschaltung sehr viel stärker durch als bei wenigen Versuchs- 
tagen. Die Reaktionsweise ist eine durchaus quantitative; je nach dem 
Grad des Impulses werden viele oder wenige Blüten je Infloreszenz gebildet. 


Tabelle 3. Blütenzahl bei lund 32 Min. Störungslicht nach der 1. bis 
13. Stunde der löstündigen Dunkelperiode bei 4 und 21 Versuchstagen. 




















1 Min. Störungslicht 32 Min. Störungslicht 
Le Stunden nach Beginn der Dunkel- Stunden nach Beginn der Dunkel- 
periode periode 

Tage 1 3 5 7 9 | 11] 137] 1 3 5 7 9 |11 | 13 

21 400 |386| 79 19 |1,3131214101393| 88 | O | O | O | 164/396 

+ 1} 0] 010 |0 0108] 0; 001010 0! 1 

Mittel aus 

21,14,6 und | 192} 124] 20 | 2,410,4| 8012371208] 22 | O | O | O | 441232 

4 Tagen | 






































Störungslichtdauer. Bei der bisherigen Schilderung sind nur die Mittel- 
werte berücksichtigt worden, die sich aus der Gesamtheit der 4 ver- 
schiedenen Zwischenlichtzeiten ergeben. Auch die kürzeste von ihnen, 


1 In Abb. 2 sind auch unter den ungünstigsten Bedingungen Termine für das 
erste Sichtbarwerden der Infloreszenzen enthalten, während in Tabelle 2 jetzt 
völliges Fehlen von Blüten angegeben wird. Der Widerspruch rührt einerseits 
daher, daß beim Blühtermin ja auch die Nichtblüher mit einer bestimmten Zahl 
eingesetzt sind (150), die Mittelwerte also in allen Gruppen mit Nichtblühern zu 
niedrig sind, und andererseits daher, daß bei schwächster Blühtendenz zwar dichasial 
gegabelte Infloreszenzen auftreten, die bei ihrer Entstehung als solche sichtbar 
werden, aber keine Blüten (HARDER, v. WrrscH und Bope 1942, HARDER, BODE 
und v. Wrrscx 1942). Unter „Blühtermin“ ist daher das Sichtbarwerden mancher 
Blütenstände mitgezählt worden, an denen sich später überhaupt keine Blüten 
bildeten (,,vegetative Infloreszenzen‘‘), die im Protokoll über die Blütenzahl dann 
natürlich nicht wieder erscheinen. 
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nämlich 1 Min., genügte vollkommen, um das Blühen völlig zu unter- 
drücken. Allerdings nicht bei 2ltägiger, sondern erst bei kürzerer 


+ 
” 
7 


0. 


d. 7. M. 72. 

Stunde der Dunkeiperiode 

Abb. 7. Blütenzahl bei Einschaltung von 1 Min. und 32 Min. Störungslicht nach der 
Stunde der Dunkelperiode. Dunkelperiode 15 Stunden. Mittelwerte aus den 

4—21tägigen Versuchen. 


1.—13. 





5. T 9. 
Abb. 8. 1 Minute Störungslicht nach der 5., 7. und 9. Stunde der Dunkelperiode. Dunkel- 
periode 15 Stunden. Versuchsdauer 21 Tage. Phot. 105 Tage nach Versuchsbeginn. 





5. 7. 9. 
Abb. 9 wie Abb. 8, jedoch Störungslicht 32 Min. 


Versuchsdauer, wie Tabelle 3 zeigt. Auch bei 6 und 14 Versuchstagen, für 
die-die Zahlen in der Tabelle nicht angegeben sind, wurde in der 5. 
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7., 9. und 11. Nachtstunde (bei 6 Versuchstagen) bzw. in der 9. (bei 
14 Versuchstagen) die Blühtendenz durch 1 Min. Zwischenlicht voll- 
ständig zerstört. Bei 32 Min. Zwischenlicht war die auslöschende Wirkung 
noch bedeutend größer, wie aus Tabelle 3 hervorgeht; in der untersten 
Querreihe sind die Mittelwerte eingetragen, die sich aus den Blütenzahlen 
aus sämtlichen Versuchsdauern (4+6-+14+21 Tage) ergeben und diese 
sind in Abb.7 graphisch dargestellt. Die größere Wirksamkeit der 
längeren Zwischenbelichtung, die in den mittleren Nachtstunden sehr 
deutlich war (vgl. Abb. 8 und 9), fehlte nach der 13. Stunde; auf die 
Ursachen hierfür kommen wir unten noch zurück. Die Werte für 4 und 
16 Min. fügten sich zwischen die für 1 und 32 Min. ein; auf ihre Wieder- 
gabe kann deshalb verzichtet werden. Da sich beim Starklichtversuch 
noch bessere Einblicke in die quantitative Wirkung des Lichtes ergaben, 
können wir uns hier mit der Feststellung begnügen, daß längeres Zwischen- 
licht stärker hemmend wirkte als kürzeres; 1 Min. Belichtung mit etwa 
1000 Lux genügte aber bereits, um unter geeigneten sonstigen Bedingungen 
die Blütenbildung völlig zu unterdrücken. 

b) 13-Stundennacht. Ganz anders als hei \5stündiger Dunkelperiode 
wurde das Bild, wenn die Nacht nur 13 Stunde: Jung war (Abb. 10, Tabelle 4). 


Tabelle 4. Blütenzahl bei Einschaltung des Störungslichtes nach der 
1.—11. Stunde der Dunkelperiode bei 4—21 Versuchstagen. Nachtdauer 
13 Stunden, Mittelwerte aus den Versuchen mit 1—32 Min. Störungslicht. 














be rm Stunden nach Beginn der Dunkelperiode 
Tage 1 3 5 7 9 11 
21 259 84 57 17 0 0,9 
14 83 1,5 5,8 2,5 0,2 1,0 
6 0,3 0,3 0,5 0 0 0,3 
4 0 0 0 0 0 0 

















Zunächst fällt auf, daß die Anfangswerte im linken Teil der Figur und der 
Tabelle alle bedeutend niedriger sind als in den Versuchen mit 15stündiger 
Nacht, weil die Verhältnisse für das Blühen bei 9 Stunden Tag und 


Tabelle 5. Blütenzahl bei 1 und 32 Min. Störungslicht nach der 1. bis 
11. Stunde der 13stündigen Dunkelperiode bei 4, 6, 14 und 21 Versuchs- 




















tagen. 
Ver- 1 Min. Störungslicht 32 Min. Störungslicht 
= Stunden nach Beginn der Dunkelperiode] Stunden nach Beginn der Dunkelperiode 
Tage 1 3 5 7 9 | 11 [Mittel] 1 3 5 7 9 | 11 | Mittel 
21 |4301266 |227 | 59 | O ]0,31164 |17 0|01])0 |0 12,3} 3,2 
14 [214] 2) 11} 210 |0 38 0,2] 0 | 0 |9,410,210,2| 0,2 
6 1} 0) 0] 0) 0|0 0,2] 0 0;0;0 |0 ]0 0 
4 05 0) 0] 0] 010 0 0 0;0;0 {0 |0 0 
Mittel | 161] 67} 59] 15 | 0 | 0,1] 50 4,3] 0 | 0 | 0,1) 0,1} 0,6} 0,8 












































Blütenzahl 
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15 Stunden Nacht günstiger liegen als bei 11 Stunden Tag und 13 Stunden 
Nacht. Die Art des Kurvenverlaufs ist im übrigen zunächst sehr ähnlich 





Stunde der Dunkelperiode 
Abb. 10. Blütenzahl bei des 
Stérungslichtes nach der 1.—11. Stunde der 
ersuchstagen. 


Dunkelperiode bei 14 und 21 V 
Dauer der Dunkelperiode 13 Stunden. Mittel- 


Blütenzahl 


dem im löstündigen Versuch; bei 
den letzten beiden Belichtungen tritt 
dann aber eine sehr wesentliche 





1. 5 
Stunde der Dunkelperiode 


Abb. 11. Blütenzahl bei Einschaltung von 
1—32 Min. Störungslicht nach der 1. bis 
11. Stunde der Dunkelperiode. Dunkel- 
periode 13 Stunden. Mittelwerte aus den 
4—21tägigen Versuchen. 









werte aus den Versuchen mit 1—32 Min. 
Störungslicht. 


Änderung ein: Der Wiederanstieg der Werte fehlt! Die unterschiedliche 
Wirkung der verschiedenen Dauer des Zwischenlichtes kam bei der 13- 





16 Min. 


1 Min. 4 Min. 
bildung bei 1, 4 und 16 Min. Störungslicht nach der 5. Stunde 
Dunkelperiode 13 Stunden. 21 Versuchstage. Phot. 87 Tage nach 
Versuchsbeginn. 
stündigen Nacht noch deutlicher zum Ausdruck als bei der 15stündigen 
(Tabelle 5, Abb. 11 und 12). 
B) Länge der Infloreszenzen. Nicht nur der Zeitpunkt des Sichtbar- 
werdens der Blütenstandsanlagen und die Anzahl der Blüten je Infloreszenz 


Abb. 12. Infl 
der Dunkeiperiode. 
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waren von den Außenbedingungen abhängig, sondern in der gleichen 
Weise spiegelte auch die Höhe der Infloreszenzen (Strecke vom obersten 
Laubblattpaar bis zur Spitze) die Blühintensität wieder. Sie betrug 
z.B. im 21tägigen Versuch in der 13stündigen Nacht bei den Pflanzen, 
die 1 Stunde nach Beginn der Dunkelperiode das Störungslicht erhielten, 
bei 1, 4, 16 und 32 Min. Zwischenlichtdauer 23, 20, 15 und 7cm. Ein 
Blick auf die vorstehenden Abbildungen zeigt sehr eindringlich eine An- 
zahl der verschiedenen Möglichkeiten. Da eine Mitteilung der übrigen 
gemessenen Zahlen der Infloreszenzlängen nichts Neues gegenüber dem 
schon Gesagten bringen würde, kann auf ihre Wiedergabe verzichtet 
werden. 
b) Verlaubung. 

Alle vorstehend mitgeteilten Befunde über das Sichtbarwerden der 
Blütenstände und ihre weitere Entwicklung haben gezeigt, daß die 
Reaktion der Infloreszenzen nicht eine einfach qualitative, sondern eine 
durchaus quantitative ist. Von besonderem Interesse war es daher, die 
bei unserer Pflanze in so selten weitgehendem Maße beeinflußbare Ver- 
laubungsfähigkeit der Brakteen mit in die Untersuchung einzubeziehen. 


Bei der sehr großen Zahl von Brakteen in einer Infloreszenz wäre es umständlich 
gewesen, von ihnen allen Flächenmessungen zu machen. Wir verzichteten daher 
auf eine reguläre Flächenbestimmung und nahmen wie schon früher (HARDER, 
Bove und v. WrrscH 1942) einfach von der dem Augenschein nach größten Braktee 
jeden Blütenstandes mit einem durchsichtigen Millimetermaßstab das Längen- und 
Breitenmaß auf, was sehr schnell geht. Die beiden Zahlen wurden dann miteinander 
multipliziert und das Produkt als relatives Maß für die Brakteengröße verwandt. 

Eine gewisse Schwierigkeit besteht bei der Mittelwertbildung solcher Serien, 
bei denen nur ein Teil der Pflanzen Infloreszenzen hat, die anderen aber vege- 
tativ sind. Um auch diese mit in die Rechnung einbeziehen zu können — sie 
weisen ja gewissermaßen das Höchstmaß der Verlaubung überhaupt auf! — wurde 
für sie ein Zahlenwert angenommen, der etwas größer war als der von durchschnitt- 
lich stark entwickelten Brakteen. Dabei wurde bewußt nicht der allerhöchste 
Brakteenwert zugrunde gelegt, weil nur in ganz vereinzelten Fällen solche Brakteen 
auftraten, deren Größe in ziemlich weitem Abstand oberhalb des durchschnittlichen 
Maximalwertes lag. Im allgemeinen war die Länge und Breite der Brakteen nicht 
größer als 52 und 27 mm, so daß das Produkt daraus auch bei den stark verlaubten 
Brakteen meist nicht größer als 1400 war!; deshalb konnte für die rein vegetativen 
Pflanzen als Brakteenwert die Zahl 1500 eingesetzt werden. Das ist sicher nicht 
zu hoch, denn einzelne der Brakteen waren 54, 55 und sogar 57 mm lang, und die 
Breite konnte sich bis 30, in einem Einzelfall sogar bis 42 mm erstrecken; es wurden 
daher verschiedene Fälle gefunden, in denen das Produkt über 1500 betrug, im 
Extrem war es 1710 (57x30) und 2100 (50x42). 1500 als Schätzungswert für eine 
sehr starke Verlaubung ist daher eher zu niedrig als zu hoch. 


In Abb. 13 sind von einem Teil der Versuche die auf diese Weise 
ermittelten Durchschnittswerte graphisch dargestellt (O oben, stärkste 
Verlaubung im unteren Teil der Figur). Die Verlaubung war — bei 


1 Die Zahlen gelten nur für den Zeitpunkt der Messung; später wurden die 
Brakteen wenigstens zum Teil noch größer. 


Planta Bd. 33. 32 
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l5stündiger Nacht — am größten, wenn das Zwischenlicht in der Mitte 
der Dunkelperiode oder kurz danach gegeben wurde. Im übrigen zeigte 
sich die gleiche Abhängigkeit von der Dauer des Versuchs wie bei der 
Blütenzahl. Vergleicht man Abb. 13 mit Abb. 3 über die Blütenzahl, 
so wird die weitgehende Übereinstimmung der Kurven auf einen Blick 
deutlich. Verlaubungsstärke und Blütenzahl sind also umgekehrt proportional 
zueinander. Man kann also die Verlaubung und die Blütenzahl gleich 
gut als quantitatives Maß für die Blühintensität verwenden. Das konnte 
ja auch nach unseren früheren 
Untersuchungen (HARDER, 
Bope und v.Wrrscx 1942) gar 
nicht anders sein, und unsere 
jetzigen Befunde sind nur ein 
hübscher Beleg für die Rich- 
tigkeit unserer früheren Fest- 
stellungen. 

Selbstverständlich wurden 
für sämtliche Versuchsgrup- 
pen die Brakteenwerte fest- 
gestellt; sie hier mitzuteilen 
erübrigt sich aber, weil sie 
alle wieder das gleiche zeigen, 
nämlich, daß die Verlaubung 
. der Brakteen auf die Zwischen- 
4+ Tage E beleuchtungen in der gleichen 
73. gesetzmipigen Weise wie die 
Stunde der Dunkeperiode  Byjtenzahl antwortet. 


Abb. 13. Größe der Brakteen bei Einschaltung von 
Stérungslicht nach der 1.—13. Stunde der 15- 





stiindigen Dunkelperiode bei 4—21 Versuchstagen. 2. Starklichtversuche. 
Mittelwerte aus den Versuchen mit 1—32 Min. ; 
Störungslicht. Wie oben gesagt, wurden 


die Störungsbelichtungen mit 
hohen Intensitäten bis zu 50000 Lux in 2 Dunkelzimmern ausgeführt. 
Durch kleine Temperaturunterschiede in den beiden Dunkelzimmern oder 
durch sonstige kleine Verschiedenheiten in den Außenfaktoren wurden an 
den 7 Kontrollpflanzen zu der Versuchsgruppe, die 6 Min. Zwischenlicht 
erhielt (Gruppe II), die Blütenstandsanlagen 1 Tag früher sichtbar als 
bei der Gruppe I mit 1 Min. Störungslicht (Gruppe II: Mittel 25 Tage, 
und zwar bei 5 Pflanzen nach 25, bei 2 nach 26 Tagen. Gruppe I: Mittel 
26 Tage, Extreme 24 und 29 Tage). 

Gruppe I. Schon bald nach den Kontrollen, nämlich zwischen dem 
32. und 38. Tage (Mittel 34) folgten die Pflanzen, die in der Nachtmitte — 
bei diesen Versuchen wurde ja nur in der Mitte der Dunkelperiode be- 
lichtet — 1 Min. 300 Lux als Störungslicht erhielten. Diese Zwischen- 
beleuchtung übte also nur eine relativ geringe Hemmung aus. Nach 
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im Mittel 45 Tagen schloß sich das Sichtbarwerden der Infloreszenzen 
bei den mit 700 Lux während 1 Min. belichteten Pflanzen an. Sehr 
unregelmäßig folgten dann bei 1500—6000 Lux zwischen dem 37. und 
78. Tage noch 10 von den 18 Versuchspflanzen ; eine einigermaßen sichere 
Berechnung eines Mittelwertes war hier wegen der sehr starken Streuung 
und dem gänzlichen Vegetativbleiben von 6 der Pflanzen nicht mehr 
möglich. 12000—50000 Lux unterdrückten bei allen 18 Pflanzen die 
Anlage von Blütenständen (letzte Beobachtung am 15. 1. 43). 


Tabelle 6. Blütenentwicklung bei Störung in der Nachtmitte mit 300 bis 
50000 Lux während 1 und 6 Min. Nachtdauer 13 Stunden. Versuchsdauer 
38 Tage. 

Störungslicht Blütenentwicklung 
Lux 


Lux Min. x 
Min. 


Infl.- 

Länge Offene| Brakteen 
mm 
204 


246 | 104 


bis bis bis bis 
50000 50000 | 50000 300000 





Gruppe II. In der 6 Min. belichteten Gruppe blieben alle Pflanzen 
vegetativ bis herab zu 1500 Lux. Bei 700 Lux zeigte 1 von 6 (nach 
59 Tagen) und bei 300 Lux 3 von 6 (nach 50—64 Tagen) ihre Infloreszenz- 
anlagen. Je stärker das Licht und je länger die Belichtungszeit war, desto 
mehr wurde der Zeitpunkt des Sichtbarwerdens der Infloreszenzen also 
hinausgezögert. 

Bei einer Protokollaufnahme am 26. 10. waren die Blütenstände noch 
zu weit zurück, um eine Knospenzählung und eine genaue Messung 
der Brakteengröße vorzunehmen. Trotzdem war die Abhängigkeit der 
Entwicklung von der Intensität und Dauer der Zwischenbelichtung un- 
verkennbar (Abb. 14). Eine spätere Messung (am 23.11.) ergab dann 
gut verwertbare Zahlen (Tabelle 6). Sowohl in der Gruppe mit 1 Min. 
wie in der mit 6 Min. Zwischenbelichtung war die zerstörende Wirkung 
der Kurzbeleuchtung um so größer, je stärker ihre Intensität war (z. B. 
300 Lux 187 Blüten, 700 Lux 17 Blüten, vgl. Abb.15, 16, 17, 18). 
Andererseits wurde aber auch durch Verlängerung der Belichtungszeit 
die Hemmung gesteigert (300 Lux während 1 Min. 187 Blüten, während 

32* 
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50000 6000 3000 1500 700 300 0 
Abb. 14. Die Pflanzen erhielten in der Mitte der Dunkelperiode 6 Minuten Stérungslicht. 
Von rechts nach links: ohne Störungslicht, 300, 700, 1500, 3000 Lux (noch sehr schwache 
Infloreszenz), 6000—50000 Lux (vegetativ). Versuchsdauer 38 Tage. Phot. 3 Monate nach 
Versuchsbeginn. 


Ta 23 








Abb. 18. 1500 Lux. 


Abb. 15—18. Zunehmende Verringerung der Entwicklungsgeschwindigkeit und der Blüten- 
zahl sowie Steigerung der Braktcenverlaubung mit Verstärkung des Störungslichtes 
(bei 1500 Lux „vegetative Infloreszenz‘‘). 
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6Min. 2 Blüten). Abgesehen von einigen kleinen Unregelmäßigkeiten 
ist eine unverkennbare Beziehung sowohl der Infloreszenzlängen und 
der Anzahl der gesamten wie auch der bereits geöffneten Blüten und 
der Verlaubungsintensität zu dem Produkt aus Intensität und Zeit der 
Zwischenbelichtung vorhanden. Schon durch 300 Luxminuten wurde das 
Blühen gegenüber den Kontrollen ohne Zwischenlicht erheblich beein- 
trächtigt (besonders deutlich an der Zahl der bereits geöffneten Blüten); 
die Störungen nahmen dann ständig zu, bis oberhalb von 6000 Luxminuten 
die Infloreszenzbildung völlig unterdrückt wurde. 


II. Die Sukkulenz der Laubblätter. 


Mitte Oktober wurden von den 198 Gruppen mit 13- und 15stündiger Nacht 
Sukkulenzbestimmungen gemacht!; die 11-Stundenserie wurde nicht untersucht, 
weil bei ihr — wie erwartet — nirgends Infloreszenzanlagen aufgetreten waren. 
Im allgemeinen genügte es, die Sukkulenzbestimmung an einer einzigen Pflanze 
jeder Gruppe durchzuführen; nur dort, wo der Wert von dem erwarteten wesentlich 
abweicht, wurden nachträglich noch mehr Exemplare hinzugezogen. Am sichersten 
wäre natürlich gewesen, die Sukkulenz von sämtlichen Blättern der betreffenden 
Pflanzen zu ermitteln; einerseits kostet das aber viel Zeit, andererseits beraubt 
man sich der Möglichkeit, an ein und derselben Pflanze wiederholte Messungen 
auszuführen. Wir haben uns deshalb darauf beschränkt, die Sukkulenz der senkrecht 
übereinander stehenden Blätter einer Zeile zu ermitteln; auf Grund unserer früheren 
ausführlichen Untersuchungen (HARDER und v. Wrrscx 1940 II) über die Verteilung 
der Sukkulenz über die ganze Pflanze können wir uns auch aus dem Verhalten 
einer einzigen Blattzeile ein befriedigendes Bild von dem Sukkulenzwert der ganzen 
Pflanze machen. Wegen des sehr verschiedenen Sukkulenzgrades an den verschieden 
alten Nodien ist es unerläßlich, nur gleich alte und gleich große Blätter zum Vergleich 
der Exemplare untereinander zu benutzen. Achtet man darauf, so erhält man 
Mittelwerte von einer für unsere Zwecke völlig ausreichenden Zuverlässigkeit. 


Das Ergebnis der Sukkulenzbestimmung der beiden größten Serien 
ist aus Tabelle 7 und 8 zu ersehen. Da die übrigen Messungen nichts 


Tabelle 7. Sukkulenzwerte der Laubblätter (Mittelwert aus den übereinander- 
stehenden Blättern einer Blattzeile). 15stündige Nacht. Versuchsdauer 21 Tage. 
Messung 91 Tage nach Versuchsbeginn. 


























Belichtungsstunde Störungslicht in Min. 
nach Beginn der 
Dunkelperiode 1 4 16 32 Mittel 
1. 1,68 1,72 1,75 1,62 1,69 
3. 1,86 1,74 1,63 1,33 1,68 
5. 1,08 1,01 0,93 0,85 0,97 
as 1,05 0,93 0,90 0,77 0,91 
9. 1,00 1,03 0,86 0,87 0,94 
11. 1,38 1,29 1,35 1,27 1,32 
13. 1,69 1,59 1,86 1,69 1,71 
Kontrolle ohne Zwischenlicht 1,73. 


1 Wie in unseren früheren Arbeiten wurde dazu der Wassergehalt der Blätter 
bestimmt und dieser auf die Oberfläche bezogen (HARDER und v. WrrscH 1940 II). 


Planta Bd. 33. 32a 
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Surkulenz 





4. M. RB. 
Stunde der Dunke/periode 
Abb. 19. Blattsukkulenz bei Kinschaltung von Störungslicht nach der 1.—13. Stunde der 
Dunkelperiode bei 14 und 21 Versuchstagen. Dauer der Dunkelperiode 15 Stunden. 

Mittelwerte aus den Versuchen mit 1—32 Min. Störungslicht. 


Sukkulenz 


070; 





7. 4 73. 

Stunde der Dunke/periode 
Abb. 20. Blattsukkulenz bei Einschaltung von 1 und 4 Min. Stérungslicht nach der 
1.—13. Stunde der Dunkelperiode. Dunkelperiode 15 Stunden. 21 Versuchstage. 
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Tabelle 8. Sukkulenzwerte der Laubblatter (Mittelwert aus den übereinander- 
stehenden Blättern einer Blattzeile). 15stündige Nacht. Versuchsdauer 14 Tage. 


























Messung 90 Tage nach Versuchsbeginn. 
ee oy on Störungslicht in Min. 
Dunkelperiode 1 4 16 32 Mittel 
1 1,51 1,56 1,56 1,51 1,53 
3. 1,15 1,28 1,03 0,91 1,09 
5. 0,80 0,75 0,77 0,74 0,77 
7. 0,87 0,82 0,76 0,75 0,80 
9. 0,79 0,79 0,71 0,83 0,78 
11. 0,93 0,98 1,02 0,99 0,98 
13. 1,59 1,63 1,57 1,53 1,56 
Kontrolle ohne Zwischenlicht 1,69. 


anderes zeigten, kann auf ihre Wiedergabe verzichtet werden. Wenn 
einige Werte auch etwas aus der Reihe fallen, so ist doch folgendes 
unverkennbar: Die größte Sukkulenz hatten die 
Kontrollpflanzen ohne Zwischenbeleuchtung 
und von den Versuchspflanzen diejenigen, die 
das Störungslicht nahe dem Beginn bzw. dem 
Ende der Dunkelperiode erhalten hatten; die 
fast oder ganz vegetativen, also besonders die 
nach der 7. und 9. Nachtstunde belichteten 
Pflanzen, wiesen die geringste Sukkulenz auf. 
Wie die Blühintensität sank auch die Sukkulenz 
bei Verschiebung der Zwischenbelichtung vom 3 
Anfang der Dunkelperiode gegen deren Mitte, red wx 
um darauf wieder größer zu werden (Abb. 19). md a Panne ~~~ el 
Bei 21tägiger Versuchsdauer war die Sukkulenz 1-32 Min. auf die Blattsuk- 
im allgemeinen höher als bei 14-, 6- und 4tägiger u Sun oe 
(Mittelwerte bei Belichtung 1 Min. nach Beginn —Dunkelpetiode de 15 Stun. 
der 15stündigen Nacht 1,69, 1,56, 1,05, 0,88) den. 21 Versuchstage. 
und auBerdem, was in den Tabellen allerdings 
nicht mit angegeben ist, in der löstündigen Nacht höher als in der 
13stiindigen. Wie bei den Blüherscheinungen fand in den Versuchen 
mit 13stündiger Nacht kein Wiederanstieg der Sukkulenz bei den Zwischen- 
belichtungen gegen das Nachtende statt (Abb. 20). Schließlich fiel die 
Sukkulenz von der kürzeren zur längeren Zwischenbelichtung (Abb. 21). 
Die Sukkulenz reagierte also auf das Zwischenlicht in der gleichen Weise 
wie die Blüherscheinungen, wo die Blütenzahl anstieg, ging auch die 
Sukkulenz in die Höhe, und wo die Blühintensität sank, ging auch die 
Sukkulenz zurück. 


Das Sukkulenzergebnis des Starklichtversuchs enthält Tabelle 9. In 
allen Fällen, in denen das Blühen durch das Zwischenlicht unterdrückt 


Sukkulenz 
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wurde, lagen die Sukkulenzwerte zwischen 0,7 und 0,8; war das Zwischen- 
licht nur so weit wirksam, daß noch blütenarme, stark verlaubte In- 
floreszenzen entstanden (Tabelle 9, fett gedruckt), so ging die Sukkulenz 
um so höher hinauf, je mehr sich die Blütenstände dem Normalzustand 
näherten. Auch im Starklichtversuch gingen also die Blattsukkulenz 
und die Blüherscheinungen parallel miteinander. 


Tabelle 9. Sukkulenz der Laubblätter in Beziehung zur Intensität 
und Dauer des in der Nachtmitte eingeschalteten Störungslichtes. 
Nachtdauer 15 Stunden. Versuchsdauer 38 Tage. Sukkulenzbestimmung 126 Tage 

nach Versuchsbeginn!. 
Störungslicht Blattsukkulenz 
bei Störungsdauer 


L 
zu 1 Min. | 6 Min. 


1,72 





Besprechung der Versuche. 

Die Versuche haben gezeigt, daß die Einschaltung des Störungs- 
lichtes einen erstaunlich verschiedenen Wirkungsgrad haben kann. Wurde 
1 Min. Zwischenbeleuchtung in der 15stündigen Nacht bei 21tägiger 
Versuchsdauer 1 Stunde nach Beginn der Dunkelperiode eingeschaltet, 
so blieben die Infloreszenzen dadurch fast unbeeinflußt ; nach der 5. Nacht- 
stunde wurde die Blütenzahl durch die gleiche Zwischenlichtdauer da- 
gegen um rund 90% reduziert, und nach der 9. Stunde war die Blüten- 
bildung praktisch Null. In ähnlicher Weise wirkte sich die Anzahl der 


1 Eine ganz entsprechende Sukkulenzfolge hatte sich auch schon bei einer 
Bestimmung 2 Monate früher ergeben, nur waren damals die Werte an den Pflanzen 
mit Infloreszenzen noch nicht ganz so hoch. 
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Versuchstage sowie die Länge der Nacht aus; schließlich waren auch die 
Intensität des Zwischenlichtes und seine Dauer von großer Bedeutung 
für den Effekt. 

Am auffälligsten war der Einfluß des Zeitpunktes, in welchem das 
Zwischenlicht innerhalb der Dunkelperiode eingeschaltet wurde. Die störende 
Wirkung erstreckte sich hier ia der 15stündigen Nacht von fast 0- bis 
zu 100%iger Vernichtung des Blühens. Dieser Unterschied in der Wir- 
kungsstärke ist leicht erklärbar. Wie bei allen Kurztagspflanzen ist 
auch bei Kalanchoö Bloßfeldiana eine Mindestdauer der Dunkelheit er- 
forderlich, damit Blütenstände angelegt werden können. Wird diese 
„kritische Dunkelzeit‘‘ nicht erreicht, so wird durch anschließende Be- 
leuchtung der Dunkeleffekt wieder zerstört, und das Blühen unterbleibt ; 
ist die Nacht aber länger als die ‚kritische‘ Zeit, so wirkt die an- 
schließende Belichtung nicht mehr störend. Bei Kalanchoë Bloßfeldiana 
ist die kritische Dunkelzeit rund 12 Stunden (HARDER und v. Wrrscx 1942). 
Bei Einschaltung von 1 Miri. Störungslicht 1 Stunde nach Beginn der 
Dunkelperiode verbleibt nach dieser Zwischenbeleuchtung ja noch eine 
ununterbrochene Dunkelzeit von 14 Stunden, die völlig ausreichend ist, 
um die Pflanzen zum Blühen zu bringen. Auch wenn das Licht 2 Stunden 
vor Ende der Dunkelperiode gegeben wird, liegen die Verhältnisse für 
das Blühen sehr günstig; denn dann sind die Pflanzen vor der Zwischen- 
belichtung ja schon 13 Stunden im Dunkeln gewesen, wobei die dann 
folgende Belichtung keinerlei wesentlich störende Wirkung mehr haben 
kann. 

Jede Verlegung der Zwischenbelichtung von den beiderseitigen Enden 
der Dunkelperiode gegen deren Mitte führt aber zu einer Verkürzung 
der restlichen zusammenhängenden Dunkelzeiten vor bzw. nach der 
Zwischenbelichtung. Wird die Dunkelminute nach der 3. Nachtstunde 
(Nachtdauer 15 Stunden) eingeschaltet, so sinkt die Zahl der nach- 
folgenden zusammenhängenden Dunkelstunden auf 12, die aber immer 
noch ausreichend zur Blütenbildung sind, wenn auch die Tendenz nicht 
mehr ganz so groß ist wie bei 13- und l4stündiger ununterbrochener 
Dunkelzeit. Nach der 5. Nachtstunde sind die Verhältnisse dagegen 
schon sehr ungünstig. Die Nacht wird dadurch in 2 Teile von 5 und 
10 Stunden Länge zerlegt; weder die 5 Stunden vor der Zwischen- 
belichtung noch die 10 Stunden hinterher können jede für sich ausreichend 
sein, um die Infloreszenzanlage auszulösen. . Die Pflanzen sollten also 
eigentlich vollständig vegetativ bleiben. Wenn sie trotzdem mäßige 
Blühtendenz zeigten, so kann das nur daher kommen, daß durch das 
Zwischenlicht nicht der gesamte Dunkeleftekt der vor der Störminute liegenden 
5 Stunden ausgelöscht worden ist, sondern daß sich ein Teil dieses Impulses 
erhalten und mit dem in den anschließenden 10 Dunkelstunden entstehenden 
summiert hat. Bei Lichteinschaltung nach 7 Stunden muß das Blühen 
dann noch geringer werden. Denn auf die Zwischenbelichtung folgen 
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hier nur noch 8 Stunden, und von dem in den voraufgegangenen 7 Stunden 
zustande gekommenen Impuls wird der allergrößte Teil durch das Licht 
zerstört. Das Blühen muß daher noch wesentlich geringer sein als nach 
der Belichtung nach der 5. Stunde. Die Verlegung des Störungslichtes 
auf das Ende der 9. Nachtstunde muß dann eine noch weitere Beein- 
trächtigung herbeiführen. Der Effekt der 6 Dunkelstunden hinter dem 
Störungslicht ist natürlich geringer als der von 8 Stunden; die 9 vorauf- 
gegangenen Stunden verlieren ihre Wirksamkeit aber zum größten Teil 
durch das Zwischenlicht, so daß insgesamt nur ein sehr geringer Effekt 
zustandekommen kann. In den meisten der vorstehend wiedergegebenen 
Zahlen und vielen anderen hier nicht mitgeteilten kommt das alles auch 
deutlich zum Ausdruck. Daß auch Abweichungen von der Regel vor- 
kommen, besagt nichts gegen ihre Gültigkeit, denn bei der Kleinheit 
der Werte wirkten sich Streuungen sehr stark aus. 

Nach der 11. Nachtstunde hatte das Störungslicht dann nur noch 
einen sehr geringen Einfluß. Die 11 Dunkelstunden liegen offenbar schon 
nahe an der kritischen Dunkelzeit!, so daß das Zwischenlicht nur relativ 
wenig von den vor ihm entstandenen Impulsen zu zerstören vermochte. 
Zusammen mit dem Effekt, den die nachfolgenden 4 Stunden ergeben, 
resultiert also eine recht große Blühtendenz. Mit der 13. Nachtstunde 
ist dann die kritische Dunkelzeit überschritten, so daß hier das Zwischen- 
licht nicht mehr zerstörend einwirken kann. Bei graphischer Darstellung 
dieser Verhältnisse verläuft die muldenförmige Kurve also nicht sym- 
metrisch; ihr tiefster Punkt liegt nicht in der Mitte der Dunkelperiode, 
sondern rechts davon (vgl. Abb. 3, 7, 10 und 13)?. 

Die bei unserer Versuch dnung auftretende Hemmung des Blühens 
durch die Einschaltung von Zwischenlicht während der Dunkelperiode beruht 
also auf der störenden Wirkung dieses Lichtes auf die Dunkelprozesse; die 
Unterschiede im Grade der Hemmung in den verschiedenen Nachtstunden 
sind dagegen darauf zurückzuführen, daß die Nacht in 2 Teile aufgeteilt 
wird, die je nach ihrer Länge einen verschieden großen bzw. verschieden 
stark zerstörbaren Blühimpuls ergeben; die Wirksamkeit des Lichtes selbst 
dürfte in jeder Nachtstunde die gleiche sein. 

Auf diesen Einfluß der Länge der Dunkelheit ist teilweise auch die 
größere Wirksamkeit der längeren Zwischenbelichtungen zurückzuführen. 








1 Bei 13 Stunden Licht und 11 Stunden Nacht kam die ganze mit diesen Zeiten 

Versuchsgruppe (s. methodischer Teil) nicht zum Blühen. Die 

Dunkelperiode von 11 Stunden ist also unterhalb der kritischen. Bei nur 9 Stunden 

Licht, wie in den hier besprochenen Versuchen, könnten die Verhältnisse aber anders 
liegen, und 11 Dunkelstunden könnten bereits eben ausreichend sein. 

3 Sehr wahrscheinlich haben auch die Kurven für das erste Sichtbarwerden 
der Interfloreszenzanlagen (Abb. 2) in Wirklichkeit keinen so flachen und sym- 
metrischen Gipfel wie in Abb. 2, sondern auch sie dürften ihren höchsten Punkt 
rechts von der Mitte haben. 
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Wenn durch Ausdehnung des Störungslichtes von 1 Min. auf 32 Min. die 
Länge der anschließenden Dunkelperiode um !/, Stunde verkürzt wird, 
so wird das — besonders in der Nähe der kritischen Dunkelzeit — auch 
auf den Blühimpuls Einfluß haben. Es wäre aber weit über das Ziel 
hinausgeschossen, wenn man daraus folgern wollte, daß die Länge der 
Zwischenbeleuchtung sich nur auf diesem Wege auswirke. Denn bei 
einer Verlängerung des Zwischenlichtes von 1 Min. auf 4 Min. oder — wie 
beim Starklicht — von 1 Min. auf 6 Min. ist die Verkürzung der Gesamt- 
dunkelzeit so gering, daß sie keinen irgendwie wesentlichen Einfluß 
haben kann. Die erhöhte Wirksamkeit des längeren Störungslichtes be- 
ruht daher in den meisten Fällen auf einer echten Wirkung der gesteigerten 
Belichtungsdauer. Damit in bestem Einklang steht die Tatsache, daß 
auch die Intensität des Störungslichtes von Einfluß auf die hemmende 
Wirkung ist. Je stärker es war, desto heftiger wirkte es zerstérend: Bei 
1 Min. Dauer wurde die Anlage von Infloreszenzen oberhalb 12000 Lux, 
bei 6 Min. Dauer bereits von 1500 Lux aufwärts völlig unterdrückt. 
In großen Zügen war das Produkt aus Intensität und Zeit des Zwischen- 
lichtes für die Größe seiner Hemmwirkung maßgeblich. Wir kommen auf 
diesen Punkt unten noch zurück. 

Anders als bei 15stündiger Nacht verliefen die Kurven bei Abkürzung 
der Dunkelperiode auf 13 Stunden: der rechte Wiederanstieg fehlt hier. 
Dieser zunächst überraschende Befund ist leicht zu erklären. Die letzte 
Zwischenbelichtung fand in der löstündigen Nacht ja nach 13 Stunden 
statt, also zu einer Zeit, in der im 13stiindigen Versuch die Nacht bereits 
zu Ende war; ein Wiederanstieg nach der 13. Nachtstunde war also in 
den Versuchen mit 13stündiger Nacht unmöglich. Aber auch das Aus- 
bleiben des Anstiegs nach der 11. Stunde der Dunkelperiode ist leicht 
verständlich. Der Gesamtblühimpuls war in der 13stündigen Nacht 
(kombiniert mit 1lstiindigem Tag) bedeutend geringer als in der 15stün- 
digen Nacht (mit 9stündigem Tag). Im Mittel aus sämtlichen Versuchen 
war die Blütenzahl nach der Zwischenbelichtung im Anschluß an die 
1. und 3. Nachtstunde in der löstündigen Nacht 194 bzw. 89, in der 
13stündigen dagegen nur 86 bzw. 22; nach der 11. Nachtstunde wurden 
in der 15-Stundennacht noch weniger Blüten als nach der 3. Nacht- 
stunde gezählt, nämlich 66. Es ist daher unter Berücksichtigung der 
stets vorhandenen Streuungen nicht verwunderlich, daß bei 13stündiger 
Dunkelperiode die Blütenzahl nach der 11. Nachtstunde nur 0,5 betrug. 
Damit lag übrigens ein leichter Anstieg gegenüber der 9. Nachtstunde 
vor, wo die Blütenzahl völlig 0 war. In manchen Versuchen war dieser 
Anstieg auch noch etwas stärker. Eine ansteigende Tendenz von der 
9. zur 11. Nachtstunde war also zweifellos vorhanden, die sich aber bei 
der geringen Gesamttendenz im 13stiindigen Versuch nicht sonderlich 
durchzusetzen vermochte. Das andersartige Kurvenbild mit 13stündiger 
Dunkelperiode gegenüber dem mit löstündiger Nacht kommt also 











496 Richard Harder und Otto Bode: Wirkung von Zwischenbelichtungen 


durchaus nicht durch eine grundsätzlich andere Reaktionsweise der 
Pflanzen in der kürzeren Nacht zustande!. 

Leicht erklärbar ist auch die /neinanderschachtelung der Kurven bei 
verschiedener Anzahl der Versuchstage; bei 21 Versuchstagen war die 
Zahl der Blüten bei allen Störungsgraden größer als bei kürzerer Ver- 
suchszeit, am niedrigsten war sie immer bei 4 Versuchstagen. Das hängt 
damit zusammen, daß die Blütenbildung innerhalb gewisser Grenzen um 
so stärker induziert wird, je länger die Pflanzen im Versuch blieben. 
Wenn nun durch das Störungslicht nicht der gesamte, sondern nur ein 
Teil dieses Impulses zerstört wird, so wird bei 21maliger Wiederholung 
dieses Vorganges ein größerer Rest übrigbleiben als bei einer geringeren 
Anzahl von Versuchstagen. Der mit der Verringerung der Anzahl der 
Versuchstage ganz regelmäßig flacher werdende Verlauf der Kurven wie 
auch ihr viel häufigeres Erreichen des Nullwertes ist so ohne weiteres 
verständlich. 

Die ganze Mannigfaltigkeit der Reaktionsweise der Pflanze auf das 
Störungslicht läßt sich also in allen Punkten ohne Schwierigkeit verstehen. 


Die Grundtatsache, nämlich die Störung des Blühens durch Ein- 
schaltung von Licht während der Dunkelperiode, geht auch bereits aus 
den Untersuchungen von GARNER und ALLARD (1931), HAMNER und 
Bonner (1938) und HAMNER (1940) hervor, und HAMNER und BONNER 
haben auch bereits festgestellt, daß schon 1 Min. Beleuchtung genügt, 
um die Blütenbildung zu unterdrücken. Die weitgehende Abhängigkeit 
des Effektes von den Begleitumständen war bisher aber noch unbekannt. 
Auch über die starke Abstufung des Blüheffektes und den gleichsinnigen 
Einfluß der gestaffelten Störung auf die Blütenzahl, die Infloreszenz- 
längen und die zeitliche Entwicklung der Blütenstände sowie die Suk- 
kulenz der Blätter finden sich keine Angaben in der Literatur. 


1 Der Nichtanstieg der Kurven am rechten Ende in den Versuchen mit der 
13stündigen Nacht ist übrigens noch von einem ganz anderen Gesichtspunkt für 
die Bewertung unserer Ergebnisse wichtig. Durch einen Versager unserer Schaltuhr 
war nämlich in den Serien mit 14 und 21 Versuchstagen (die Gruppen mit 6 und 
4 Versuchstagen waren zu diesem Zeitpunkt schon nicht mehr im Versuch) das 
Störungslicht nach der 9. und 11. Stunde des Versuchs mit der 13stündigen Nacht 
und nach der 11. und 13. Stunde des Versuchs mit der 15stündigen Nacht 2mal 
ausgeblieben. Es erschien daher nicht gänzlich ausgeschlossen, daß der Wieder- 
anstieg der Blütenzahl in der 15stündigen Nacht bei den letzten beiden Schaltungen 
durch diesen Versager vorgetäuscht sein könnte. Da aber Kalanchoë Bloßfeldiana 
nach allen unseren bisherigen Erfahrungen auf 2malige Kurztagsreizung überhaupt 
noch nicht reagiert, so ist die Wahrscheinlichkeit, daß die Versager einen Einfluß 
hatten, allerdings nur sehr gering. Wären sie aber doch wirksam gewesen, so hätte 
das Ausbleiben des Lichtes sich natürlich auch bei den Versuchen in der 13stündigen 
Nacht, die ja genau so betroffen wurden, auswirken müssen; da das ja aber in 
keiner Weise der Fall war, so kann das Versagen der Uhr auch in der löstündigen 
Nacht allerhöchstens eine kleine Erhöhung der Werte, keinesfalls aber den Gesamt- 
effekt bedingt haben. 
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Wie oben schon erwähnt, scheint innerhalb gewisser Grenzen das 
Produkt aus Intensität und Zeit des Störungslichtes maßgeblich für den 
Grad der Hemmung zu sein. Völlige Gültigkeit hat diese Regel aber be- 
stimmt nicht. Nach unveröffentlichten Versuchen Fräulein WALLRABEs 
wird nämlich das Blühen durch wesentlich schwächere Lichtintensitäten 
als die von uns angewandten selbst bei sehr langer Einwirkung nicht 
unterdrückt. Wenn Kalanchoé Bloßfeldiana nach 9stündiger Beleuchtung 
dem Tageslicht entzogen wird, so kann man während der anschließenden 
15 Nachtstunden 130 Lux 7 Stunden lang auf sie einwirken lassen, ohne 
die Blütenbildung dadurch zu zerstören, und bei 20 Lux bildeten die 
Pflanzen sogar noch Infloreszenzen bei Einwirkung während der ganzen 
Nacht, d.h. unter Einrechnung der 9 Stunden Tagesbeleuchtung im 
Dauerlicht. Kalanchoë verhält sich also ähnlich, wie wir es früher schon 
bei anderen Kurztagspflanzen ermittelt haben (HARDER, FABIAN und 
v. DENFFER 1937). So empfindlich die Dunkelprozesse gegen Licht von 
einer gewissen Intensität aufwärts auch sind, so daß sie schon durch 
Einwirkung während einer einzigen Minute völlig zerstört werden, so 
kommen sie doch bei schwachem Licht sogar in Dauerbeleuchtung zu 
so weitgehender Abwicklung, daß die Pflanzen Blüten bilden. 

Das eigentliche Ziel unserer Untersuchungen war ja aber gar nicht, 
alle diese Zusammenhänge aufzudecken, sondern die Zwischenbelichtung 
wurde in der Hauptsache als Mittel zu dem Zweck benutzt, möglichst 
weitgehende Abstufungen im Blühen zu erzeugen und zu prüfen a) ob 
die Verlaubung der Brakteen sich auch unter diesen Bedingungen in 
ähnlich vollkommener Weise umgekehrt proportional zu der Blüh- 
intensität verhält, wie wir es schon früher in anderen Zusammenhängen 
gefunden haben (HARDER, v. WitscH und BopeE 1942, HARDER, BoDE 
und v. WırrscH 1942) und vor allem b) ob die Sukkulenz der Laubblätter 
auf das Zwischenlicht in gleicher Weise reagiert wie die Reproduktions- 
erscheinungen. Es ist ja durchaus vorstellbar, daß das Metaplasin noch 
viel stärker als das „Blühhormon‘“ durch das Zwischenlicht betroffen 
würde oder auch gänzlich unbehelligt von ihm bliebe. Hinsichtlich der 
Brakteenverlaubung ergab sich wieder ein Parallelgehen mit der ab- 
nehmenden Stärke der Blühtendenz, so daß es nun völlig außer Zweifel 
steht, daß man die Vergrößerung der Brakteen bei unserer Pflanze als 
einen quantitativen Test für die Stärke der Blühtendenz verwenden kann. 
Unsere Hoffnung, auf dem eingeschlagenen Weg zu einer getrennten 
Hervorrufung der photoperiodisch bedingten Änderungen der vege- 
tativen Organe und der reproduktiven Erscheinungen zu kommen, hat 
sich dagegen leider nicht erfüllt. Wie bei den früher bei uns in dieser 
Richtung angestellten Versuchen ließ sich auch durch die Zwischen- 
belichtungen weder Sukkulenz der Laubblätter ohne gleichzeitiges Blühen 
noch Blütenbildung ohne einen entsprechenden Grad von Blattsukkulenz 
erreichen; beide Erscheinungen zeigten vielmehr gleichen An- und 
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Abstieg, die Zwischenbeleuchtung wirkte also gleichsinnig auf sieein. Die 
Blattsukkulenz antwortete dabei so präzise, daß wir immer wieder von 
der Schärfe dieser Reaktionsfähigkeit auch der vegetativen Organe über- 
rascht waren. 


Wenn auch die angestrebte Trennung der Metaplasin- und der Blüh- 
hormonwirkung auf dem eingeschlagenen Wege nicht möglich gewesen 
ist, so kann man unsere Versuche doch als Arbeitshypothese für die 
Theorie des Blühhormons bei den Kurztagspflanzen heranziehen. Folgende 
Tatsachen müssen dabei besonders berücksichtigt werden: 

1. Blütenanlagen werden nur gebildet, wenn die Pflanzen ein ge- 
wisses Minimum an Lichtstunden erhalten haben. Nach unveröffent- 
lichten Untersuchungen von Fräulein HaAuscHILn genügen bei Kalanchoé 
Bloßfeldiana dafür 2 Stunden Tageslicht (bei 22stündiger Dunkelperiode). 

2. Bei ununterbrochener Wirkung des Tageslichtes oder künstlichen 
Lichtes von entsprechender Intensität bilden sich keine Blüten. Eine 
Dunkelperiode ist aber — im Gegensatz zu der meist in der Literatur 
vertretenen Ansicht (vgl. HAMNER 1940) — nicht nötig; es genügt, wenn 
eine Periode eingeschaltet wird, während der das Licht stark abgeschwächt 
ist (auf 20 Lux oder weniger). Kalanchoö Bloßfeldiana kommt also auch 
im Dauerlicht zum Blühen. 

3. Mit steigender Intensität und zunehmender Wirkungszeit während 
der unter 2. genannten Schwachlichtperiode wird das Blühen immer 
stärker unterdrückt. 

4. An Stelle der Schwachlichtperiode (2) kann der Pflanze — wie 
allgemein bekannt — auch völlige Dunkelheit gegeben werden. Wird 
während der Dunkelperiode vorübergehend Licht eingeschaltet, so 
kommt kein Blühen zustande, wenn die restliche Dunkelperiode vor 
oder nach dem Störungslicht nicht eine gewisse Länge (Mindestdunkel- 
zeit, kritische Dunkelzeit) hatte; von der kritischen Zeit an aufwärts 
wird das Blühen durch Lichtwirkungen aber nicht mehr unterdrückt. 

Hieraus läßt sich folgern: 

Im Licht (1) vollziehen sich Vorgänge, die zu einem Endstadium 
führen, das L genannt sei. L allein genügt nicht zur Blütenbildung, 
sondern es muß noch ein zweites Etwas, das wir X nennen wollen, 
hinzukommen. L + X reagieren miteinander schließlich zu H. H führt 
dann nach weiteren Reaktionen die Blütenanlage herbei. 

X ist sehr lichtempfindlich. Wahrscheinlich wird es ununterbrochen 
gebildet, aber auch dauernd durch das Licht zerstört. Nur bei Ein- 
schaltung einer Periode mit sehr schwachem Licht oder völliger Dunkel- 
heit kann es sich in hinreichender Menge ansammein. Je stärker das 
Licht während der eingeschalteten Periode ist, desto weniger X kann 
aufgestapelt werden. Bei so schwachem Licht wie 20 Lux wird es erst 
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so wenig zerstört, daß es nach 15stündiger Belichtung mit dieser Inten- 
sität sich in ausreichender Menge angesammelt hat; die Pflanzen blühen 
daher bei 15stündiger Belichtung mit 20 Lux, wenn ihnen — zur Bildung 
von L — außerdem noch 9 Stunden Tageslicht gegeben werden (Gesamt- 
licht also täglich 24 Stunden). Wenn 40 Lux auf die Pflanze einwirken, 
ist die Zerstörung schon stärker und die Anreicherung so gering, daß 
man schon nicht mehr ohne Einfügung einer gewissen Zeit völliger 
Dunkelheit auskommt; 8 Stunden Dunkelheit — die im Wechsel mit 
Licht von der Stärke des Tageslichts völlig unzureichend sind — ge- 
nügen dazu, so daß die Pflanzen also bei 40 Lux noch bei einer Gesamt- 
belichtungszeit von 15 Stunden zum Blühen kommen. Ebenso ist es bei 
130 Lux, jedoch treten die Infloreszenzen hier viel später auf, ein Zeichen, 
daß weniger X zur Verfügung steht als bei 40 Lux. Bei 180 Lux wird 
hingegen so viel X zerstört, daß auch 8 Dunkelstunden nicht mehr zur 
Ergänzung der erforderlichen Menge von X ausreichend sind. 

Je stärker das Licht ist, desto stärker ist also auch die Zerstörung 
von X. Man sollte deshalb erwarten, daß bei Einschalten von Licht 
relativ großer Intensität unter allen Umständen alles X zerstört würde, 
selbst wenn die Pflanze sich bis dahin in völliger Dunkelheit befunden 
hatte. Das ist aber nur unter bestimmten Umständen der Fall, und 
zwar dann, wenn diese Belichtung in den mittleren Nachtstunden statt- 
findet; dann genügt, wie wir sahen, bei entsprechender Lichtintensität 
(mehr als 1000 Lux, Tabelle 6) schon eine einzige Minute Belichtung, 
um das Blühen unmöglich zu machen. Wird das Licht aber gegeben, 
wenn die Pflanzen eine 12- oder mehrstündige Dunkelperiode (kritische 
Dunkelzeit) hinter sich haben, so kommt es selbst bei Einschaltung des 
vielstündigen starken Tageslichtes zur Blütenbildung. Man bekommt also 
den Eindruck, als ob X nun nicht mehr lichtempfindlich sei, und in der 
Tat hat HAMNER (1940) eine Theorie aufgestellt, nach der angenommen 
wird, daß die in der Dunkelheit ablaufenden lichtempfindlichen Vor- 
gänge (er nennt sie B) lichtfest werden, sobald ein gewisser Schwellen- 
wert erreicht wird; B soll also ohne Einwirkung von außen seine Eigen- 
schaften ändern. 

Wir glauben, daß die Annahme einer solchen Eigenschaftsänderung von 
X mit dem Erreichen einer Schwelle sich erübrigt, wenn man eine andere 
Möglichkeit berücksichtigt, nämlich die Mitwirkung der Photosynthese. 
Daß die Photosynthese eine Rolle bei dem Zustandekommen des Blühens 
spielt, kann keinem Zweifel unterliegen; denn bei Entzug des CO, blüht 
Kalanchoé nicht (HARDER und v. WirscH 1941 III), und WALLRABE (1943) 
hat in Übereinstimmung mit Karunskıs (1937) festgestellt, daß das 
photoperiodische Wirkungsspektrum sich in großen Zügen mit dem 
photosynthetischen deckt. Der Anteil der Photosynthese wird dabei 
teils bei der Bildung von L liegen, teils wohl aber auch bei der ,,Licht- 
stabilisierung‘‘ von X. 
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Den Einfluß der Photosynthese auf das im Dunkeln angereicherte X 
stellen wir uns so vor, daß: die bei der Kohlensäureassimilation ent- 
stehenden Produkte sich mit X verbinden und es in eine Form Z über- 
führen, die lichtstabil ist. Z reagiert dann mit Z zu H, das direkt oder 
indirekt zum Blühen führt. Die Photosynthese kann aber X erst mittels 
der durch sie selbst. erzeugten Produkte angreifen. Wenn nun die Zer- 
störung rascher geht als der photosynthetische Aufbau, wird viel X 
zerstört sein, ehe nennenswerte Mengen davon durch die Photosynthese 
erfaßt sind!, und nur wenn ein genügender Vorrat davon in der Pflanze 
vorhanden war, wird trotz der Zersetzung durch das Licht gleichzeitig 
so viel davon in Z übergeführt worden sein, daß es zur Blüteninduktion 
ausreicht. Daher kommt es, daß die Dunkelzeit eine gewisse Mindest- 
dauer (kritische Dunkelzeit) haben muß, weil nur dann ein ausreichender 
Vorrat von X angesammelt wird. Nach zu kurzer Nacht oder — was 
auf dasselbe hinausläuft — beim Einschalten von Zwischenlicht nach 
erst wenigen Dunkelstunden, in denen sich erst wenig X anhäufen kann, 
wird dagegen das wenige vorhandene X völlig oder doch so weit zerstört, 
daß nicht genügend Z entstehen kann. 


Die Mindestdunkelzeit, die bei Verwendung von Tageslicht zur Er- 
zeugung von L bei unserem Objekt nicht wesentlich kürzer als 12 Stunden 
sein darf (bei I1stündiger Nacht unterbleibt bei Kalanchoö die Blüten- 
anlage), vermindert sich, wenn sich an die Kurztagsbelichtung zunächst 
eine Schwachlichtperiode anschließt, die nur so geringe Zerstörungskraft 
für X hat, daß auch schon während dieser Belichtung eine gewisse 
Anreicherung des sich bildenden X stattfinden kann. Bei 40—130 Lux 
der Schwachlichtperiode kann die Dunkelperiode daher auf 8 Stunden 
verkürzt werden, und bei 20 Lux ist sie sogar überhaupt entbehrlich. 


Ob bei dieser Ansammlung von X während der schwachen Belichtung die 
Photosynthese bereits durch Umwandlung von X in Z eine wesentliche Rolle spielt, 
möge dahingestellt bleiben. Wahrscheinlich ist das aber kaum. Bei starkem Licht 
ist ja bestimmt die zerstörende Wirkung des Lichtes größer als seine günstige 
mittels der Photosynthese, denn gerade deshalb — so nehmen wir an — ist ja die 
Einschaltung einer Dunkelperiode nötig. Wenn nun auch bei schwachem Licht 
dessen zerstörende Kraft schließlich so stark zurückgeht, daß die Pflanzen über- 
haupt keiner Dunkelperiode mehr bedürfen, so sinkt natürlich auch die Photo- 
synthese mit abnehmender Lichtintensität stark ab. Nach Bone (1943) liegt der 
Komp xt für unser Objekt hoch?, es ist daher sehr wahrscheinlich, 
daß auch bei - den hwach Lichtintensitäten, bei denen das Blühen mit 











1 Die Aktivierung der Photosynthese durch das Licht (HARDER 1930) mag dabei 
eine Rolle spielen. 

2 Für Kurztagsblätter gibt Bone 782 Lux, für Langtagsblätter 293 Lux an. 
Diese Werte können aber natürlich nicht für jeden Versuch gültig sein; sondern 
wie sich bei den Pflanzen ganz allgemein die Schattenindividuen durch geringe 
Lichtansprüche gegenüber den Starklichtexemplaren auszeichnen, wird auch bei 
Kalanchoë Bloßfeldiana die absolute Höhe des Kompensationspunktes davon ab- 
hängen, in welcher Lichtintensität die Pflanzen aufgezogen worden sind. 
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abgekürzter oder sogar ganz ohne Dunkelperiode zustande kommt, während der 
Schwachlichiperiode noch keine Umwandlung von X in Z durch die Photosynthese 
stattfindet. 


Wesentlich ist eine Erörterung darüber, wie man erklären kann, 
daß X im starken Kurztagslicht vor Einschaltung der Dunkelperiode 
niemals zu einer Anreicherung kommt, sondern ständig zerstört wird, 
obgleich ja in dem starken Licht doch auch die Photosynthese stark 
sein muß. Wenn auch im ersten Augenblick der Lichteinschaltung noch 
keine Produkte der Photosynthese vorliegen, mit denen X reagieren 
könnte, so sind ja zweifellos am Ende des Kurztages die Zellen mit 
Assimilaten reich versehen, so daß sie nun für das sich bildende X zur 
Verfügung stehen. Offenbar reagieren sie aber nicht mit X, denn zur 
Blütenbildung kommt es unter diesen Umständen ja nie, sondern stets 
ist noch eine Dunkel- oder Schwachlichtperiode nötig. Von den ver- 
schiedenen Möglichkeiten zur Erklärung hierfür scheint uns am wahr- 
scheinlichsten die Annahme, daß X im starken Licht überhaupt nicht 
bis zu seiner reaktionsfähigen Endphase kommt, sondern stets schon auf 
einer früheren Stufe durch das Licht zerstört wird. Nur dadurch, daß 
es im Dunkeln oder Schwachlicht unbehelligt bleibt, kann es sich in 
solcher Form ansammeln, daß es mit den Photosyntheseprodukten 
reaktionsfähig wird. So wird die Lichtanreicherung von X in schwachem 
Licht verständlich, ohne daß man deshalb von der Annahme der Mit- 
wirkung der Photosynthese an der Umwandlung von X in Z abweichen 
mußte. 

Wahrscheinlich sind dabei übrigens nicht die Endprodukte der Photo- 
synthese wichtig, sondern bestimmte, wieder verschwindende Zwischen- 
produkte. Dafür sprechen unsere früheren Versuche mit kohlensäure- 
freier Atmosphäre. Bei ihnen wurde das Kurztagsblatt in einer licht- 
durchlässigen Kammer ständig von kohlensäurefreier Luft umspült; die 
übrigen Blätter der Pflanze waren im Langtag, und zwar in gewöhnlicher 
Luft. Sie konnten also normal assimilieren und ihre Assimilate an das 
Kurztagsblatt in der Kammer weitergeben. Trotzdem legten solche 
Pflanzen nur dann Blüten an, wenn auch das Blatt in der Kammer 
Kohlensäure erhielt. Das erweckt den Eindruck, daß die zuleitbaren 
Assimilate für das Zustandekommen des Blühens nicht an Stelle eigener 
photosynthetischer Tätigkeit des Kurztagsblattes treten können. 

Wenn die vorstehenden Deutungen über die Rolle der Photosynthese 
richtig sind, muß bei Versuchen, in denen ein Teil der Dunkelperiode 
durch schwaches Licht ersetzt wird, die störende Wirkung dieses Lichtes 
größer sein, wenn es im Anschluß an die abgekürzte Dunkelperiode gegeben 

1 Daß bei Kalanchoë mehrere solcher „Zyklen‘‘ von Kurztag und Dunkelheit 
notwendig sind, ist ohne grundsätzliche Bedeutung; bei Xanthium (HAMNER 1940) 
ist nur eine solche Exposition erforderlich, und wir hoffen, auch bei Kalanchoé 
Bloßfeldiana die Bedingungen so gestalten zu können, daß wir mit einer einzigen 
Kurztag-Langnacht-Exposition auskommen. 


Planta Bd. 33, 33 
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als wenn es davor eingeschaltet wird. Wenn nämlich auf die Schwachlicht- 
periode Dunkelheit folgt, wird sich das in dieser entstehende X mit dem 
aus der Schwachlichtperiode stammenden summieren; im umgekehrten 
Fall wird hingegen das dem Schwachlicht noch nicht zum Opfer gefallene 
X in dem anschließenden Starklicht größtenteils zerstört werden, ehe 
die Photosynthese mit ihren Produkten wirksam sein kann. Das ist 
auch tatsächlich der Fall, wie die Versuche FABIANS (1938) gezeigt haben: 
Bei Verlängerung des Kurztages um 7 Stunden durch elektrisches Licht 
blühte die Kurztagspflanze Setaria italica fast einen Monat später, wenn 
das Zusatzlicht vor Tagesbeginn, als wenn es im Anschluß an die Tages- 
beleuchtung gegeben wurde. 

Die Bedeutung der Dunkelperiode besteht für die Kurztagspflanzen 
also nicht so sehr darin, ein neues Glied in der Reaktionskette zu bilden, 
wie die Hamnersche Theorie es annimmt, sondern die Dunkelheit ist 
unerläßlich, um die Zerstörung eines ununterbrochen in der Pflanze ent- 
stehenden, aber auch ununterbrochen durch das Licht zersetzten Stoffes 
(X) zu verhindern. Nur wenn das Licht sehr schwach ist, kann die 
Dunkelperiode entbehrt werden. 

Aufgabe der Lichtperiode ist es, 1. dem lichtempfindlichen Stoff (X) 
durch Ingangbringen der Photosynthese und Bildung geeigneter photo- 
synthetischer Produkte die Möglichkeit zu bieten, sich in ein lichtstabiles 
Stadium (Z) umzuwandeln, und 2. ein anderes Glied der Kette (L) zu 
bilden, das mit dem eben genannten lichtstabilen Stoff (Z) in Reaktion 
tritt. Ob dieses Produkt (H), das sich während der ganzen Lichtperiode 
aus dem sich dauernd vermehrenden Lichtprodukt (L) bilden kann [der 
lichtstabile Stoff (Z) braucht natürlich nicht sofort bei Beginn der Be- 
lichtung restlos mit L zu reagieren] dann bereits das Blühhormon ist, 
oder ob zunächst noch weitere Stufen ablaufen müssen, kann hier un- 
erörtert bleiben. 

Mit der experimentellen Prüfung der Richtigkeit der einzelnen Punkte 
unserer Vorstellungen sind wir zur Zeit noch beschäftigt. 


Zusammenfassung einiger Ergebnisse. 

1. Bei Unterbrechung der Dunkelperiode durch vorübergehende Ein- 
schaltung von Licht wird die Blütenbildung von Kalanchoë Bloßfeldiana 
sehr stark beeinträchtigt. 

2. Die hemmende Wirkung des Störungslichtes gibt sich am Zeit- 
punkt des Sichtbarwerdens der Blütenstände, an der Höhe der Inflores- 
zenzen, an der Zahl der Blüten und an der Intensität der Verlaubung 
der Brakteen zu erkennen. 

3. Der Grad der Hemmung ist abhängig: 

a) von der Länge der Dunkelperiode, 

b) vom Zeitpunkt, zu dem das Licht innerhalb der Dunkelperiode 
eingeschaltet wurde, 
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c) von der Anzahl der Versuchstage, 

d) von der Dauer und 

e) von der Intensität des Störungslichtes. 

4. Je nach den Umständen kann ein und dasselbe Störungslicht das 
Blühen völlig ausschalten oder auch vollkommen unwirksam bleiben. 

5. Unter bestimmten Bedingungen kann die Blütenbildung schon 
durch Einschaltung einer Zwischenbeleuchtung von nur 1 Min. Dauer 
gänzlich unterdrückt werden. 

6. Innerhalb gewisser Grenzen ist in großen Zügen das Produkt aus 
Intensität und Dauer der Zwischenbeleuchtung für den Grad der 
Hemmung maßgeblich. 

7. Schwaches Licht übt nur eine sehr geringe hemmende Wirkung 
aus; von 20 Lux abwärts ist sie so klein, daß sie sich selbst bei viel- 
stündiger Einwirkung nicht mehr völlig durchsetzt; Kalanchoë Bloß- 
feldiana kommt dann — obgleich sie eine typische Kurztagspflanze ist — 
sogar bei Dauerbeleuchtung zum Blühen. 

8. Die Sukkulenz der Laubblätter reagiert auf das Zwischenlicht in 
der gleichen Weise wie die Blüherscheinungen. 


Der Deutschen Forschungsgemeinschaft danken wir für die Unter- 
stützung unserer Untersuchungen. 
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ÜBER DEN NACHWEIS DER STYRACACEEN-GATTUNG 
HALESIA ELLIS IM TERTIÄR MITTELEUROPAS. 


Von 


Franz KIRCHHEIMER. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 1. März 1943.) 


Die als Reste von Styracaceen betrachteten Fossilien sind mit wenigen 
Ausnahmen auf Styrax L. bezogen worden. Eine Übersicht der im älteren 
Schrifttum zu dieser Gattung gestellten Fundstücke hat Perkıns (1907, 
S. 87/88) geliefert. Nach seinem durch die umfassende Kenntnis der 
heutigen Styracaceen begründeten Urteil liefern sie keinen Beweis für 
ihr einstiges Vorkommen außerhalb des gegenwärtigen Areals. Von 
zweifelhafter Zugehörigkeit sind nicht nur die Blattformen, sondern auch 
die mit Styrax vereinigten Blüten- und Fruchtreste. Selbst der durch 
FRIEDRICH (1883, S. 343/344; Taf. 21, Fig. 18) als Styrax Fritschii be- 
schriebene Blütenabdruck aus dem Alttertiär Mitteldeutschlands ist kein 
Fossil der Familie, obwohl ihn SCHENK (1890, S. 754) unter ,,Styracina‘ 
in die Verwandtschaft von Styraz gestellt hat. Auch der mit dem Namen 
Styrax stylosus HEER (1859, S. 13; Taf. 103, Fig. 11) belegte Fruchtrest 
kann nach PERKINS „unmöglich‘“ dieser Gattung angehören. Das von 
dem berühmten Fundort Öhningen stammende Fossil hat Kuntze als 
Capparidium bezeichnet (in v. Post 1904, S. 98). Die Herkunft von einer 
Gattung der Capparidaceen ist aber zweifelhaft, da der Abdruck keine 
auf ihre Früchte beschränkte Merkmale erkennen läßt. Trotzdem wird 
das ,,Capparidium'‘ von Pax und Horrmann (1936, S.222) als eine 
ausgestorbene Form dieser Familie erwähnt. 

Nach dem Zeugnis zahlreicher Samenreste war Styrax im Tertiär 
Mitteleuropas vertreten. Schon Cr. und E.M.Reıp (1915) haben ein 
Fossil aus dem Pliozän der Niederlande dieser Gattung zugewiesen. Später 
wurden die in den etwa gleichalterigen Schichten des Untermaintales ge- 
fundenen angeblichen Palmensamen durch Mikı (1937, 8.327) mit 
Styrax vereinigt. Auf diese Fossilien und die übereinstimmenden Reste 
sonstiger Vorkommen beziehen sich folgende, mit Abbildungen belegte 
Angaben des Schrifttums: 

1. Nyssa obovata WEBER (1852, S. 184/185; Taf. 20, Fig. 11); Quensteot 1867, 
S. 904 (Taf. 86, Fig. 3); 1885, S.1161 (Taf. 99, Fig. 26); Schimrer 1872, 8.772 
(Taf. 91, Fig. 16). — 2. N. maxima Weser (1852, S. 185; Taf. 20, Fig. 12). — 
3. Taxus tricicatricosa Lupwie (1857, S. 90/91; Taf. 20, Fig. 1). — 4. Nyssa obovata 
(Lupwie 1860, S.116; Taf. 60, Fig. 1). — 5. Bumelia Plejadum Unger (1866, 
8. 24/25; Taf. 8, Fig.6). — 6. Nyssites obovatus (GEYLER und KINKELIN 1887, 
8.2830; Abb. und Taf. 3, Fig. 1-6); Pseudonyssa palmiformis Kinkæuix (in 
ENGELHARDT 1908, S. 225/226; Taf. 27, Fig. 15); Styrax obovatus (MADLER 1939, 
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S. 135/136; Taf. 10, u und 13); Kriuser 1940, S. 455 (Abb. 10b); Hırmer 
1942, S. 467 (Taf. 1 nr me b). — 7. Styraz mucronatus Cr. und E. M. Rep (1915, 
8. 131; Taf. 16, Fig. 4, ? 5 und 8). — 8. 8. sp. (Hıcker, 1932, S. 46/47; Abb. 9); 8. 
maximus (KIRCHHEIMER 1943 a; Taf. 1, Fig. 7). — 9. Carpolithus ep. (KIRCHHEIMER 
19368, S. 103/104; Taf. 11, Fig. 4a—e). — 10. Styraz cf. japonicus (Szarer 1938, 
8.86; Taf.11, Fig. 40). — 11. 8.obovatus (KIRcHHEIMER 1940a, S. 291— 293; 
Abb. 6); 1940b, S. 27 (Abb. 19). 
Vorkommen (Mitteleuropa): 1 Orsberg b. Linz a. Rh.; 2 Rott b. Siegburg; 
3 Dorheim b. Friedberg; 4, 5, 9 Salzhausen b. Nidda; 6 Frankfurt a. M.; 7 Reuver 
i. Limburg; 8 Sufflenheim b. Hagenau; 10 Kroscienko b. Neumarkt; 11 Wiesa 
b. Kamenz. 
Alter: 1, 2, 11 Mittel- bis Oberoligozän ; 3, 6—8, 10 Unter- oder Mitteloliozän; 
4, 5, 9 Obermiozän. 
: 1 Geolog. Institut und Museum der Universität Berlin; 2 Geolog. 
Institut und Museum der Universität Bonn; 3, 4, 9 (Fig. 4a z. T., b, d, e) Reichsamt 
f. Bodenforschung Berlin; 5 Reichsamt f. Bodenforschung Wien; 6 Naturmuseum 
Frankfurt a. LÉ: 7 Geolog. Stichting Haarlem ; 8 Sig. Gmarp 
(Sufflenheim); 9 (Fig. 4a z.T., c) Wett. Ges. f. d. ges. Naturkde. Hanau a. M.; 
10 Botan. Institut Krakau; 11 Staatl. Museum f. Mineralogie und Geologie Dresden. 


Der Herkunft von Styraz sind auch die durch Lupwıc (1857, S.91; Taf. 20, 
Fig. 3) als Tazus nitida beschriebenen Fossilien aus der Braunkohle der Wetterau 
verdächtig. Jedoch hindert das Fehlen der Reste dieser Form ein sicheres Urteil 
über ihre Zugehörigkeit. Die mit dem Namen Tazus tricicatricosa belegten Styraz- 
Samen des gleichen Vorkommens wurden von Lupwie (1857) in der Tafelerklarung 
auf S. 165 als ,, Pinus tricicatricosa‘ bezeichnet. QUENSTEDT (1867 u. 1885) hat zwei 
Abbildungen WEBERs übernommen, erwähnt aber alsFundort irrtümlich die ebenfalls 
durch das Vorkommen von Styrax-Samen bekannte Örtlichkeit Friesdorf bei Bonn. 
Nach Mäprer (1939) soll auch das Oleaecarpum germanicum MeEnzeu (1913, S. 60; 
Taf. 5, Fig. 25 und 26)aus dem Oligozän des Rheinlandes zu Styrax gehören. Jedoch 
sind die Fundstücke dieser Form nach den Angaben des Autors nicht als Samenreste 
der Gattung zu erkennen. 

Die durch Mäprer (1939) für die Fossilien aus dem Tertiär Mitteleuropas ein- 
geführte Bezeichnung ,,Styrax obovatus ist mit Rücksicht auf das ältere Homonym 
einer heutigen Art zugunsten von 8. maximus zu verwerfen. Mehrfach wurden die 
hartschaligen Reste als Steinkerne beschrieben. Die eingehende Analyse der Frucht- 
und Samenverhältnisse bei den heutigen Styracaceen hat mich aber belehrt, daß 
sie den Styrax-Samen entsprechen. Selbst im botanischen Schrifttum werden der 
nicht selten irrtümlich „Steinkerne‘ zugeschrieben, z. B. von WARBURG 
(1922, S.122 und Abb.66). Die zur eigentümlichen Skulptur der Styrax-Samen 
führenden Vorgänge bei der Fruchtreife habe ich kürzlich geschildert und begnüge 
mich hier mit dem Hinweis auf die durch PERKINS (1907, S. 8 und 18) gegebene 
Darstellung. 

Die Fundstücke sind von den Samen des als einzige Form der Familie 
im gegenwärtigen Europa heimischen Styrax officinalis L. wesentlich 
verschieden. Sie lassen sich besonders den vielgestaltigen Samen von 
Styrax japonicus SIEBOLD et ZUCCARINI vergleichen, ohne daß die Ahn- 
lichkeit eine engere Verwandtschaft mit der bei uns gelegentlich ange- 
pflanzten Art belegen kann. Durch die erwähnten Funde ist die Gattung 
für Mitteleuropa vom Oligozän bis zum älteren Pliozän nachgewiesen, 
hat aber in den Ablagerungen der dem ausgehenden Tertiär angehörenden 
Tegelen-Stufe keine Fossilien hinterlassen und dürfte zu dieser Zeit schon 
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erloschen gewesen sein. Die geologisch ältesten Styrax-Samenreste hat 
CHANDLER (1926, S. 41/42; Taf. 7, Fig. 6) als 8. elegans beschrieben. Sie 
fanden sich in einer dem oberen Eozän oder untersten Oligozän zuge- 
wiesenen Ablagerung des südlichen Englands. Ob diese vermeintlichen 
„Steinkerne‘“ von den als Styrax maximus bezeichneten Fossilien aus 
Mitteleuropa artlich verschieden sind, läßt sich gegenwärtig nicht fest- 
stellen. Hingewiesen sei auch auf die im obersten Pliozän Japans ge- 
fundenen Samen, die aber dem heutigen Verbreitungsgebiet entstammen 
und einer späteren Zeit als die jüng- 
sten europäischen Reste angehören. 
Von den sonstigen Gattungen der 
Styracaceen werden nach Frucht- 
resten nur Halesia Erzis und Ptero- 
styrax SIEBOLD et ZUCCARINI für das 
Tertiär angegeben. Als Halesia dubia 
hat Lupwic (1857, S.98; Taf. 21, 
Fig. 5) ‚leicht zerbrechlicheglänzende 
schwarze Bälge“ aus der Braunkohle 
des älteren Pliozäns der Wetterau 
beschrieben. Die Belegstücke der a - 
von der Örtlichkeit Dorheim bei a b e 
Friedberg stammenden Form sind Abb.1. Als Halesia crassa bezeichnete 
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heit nicht priifen lassen. Obwohl die 
Fossilien den Friichten der Halesien 


karps erhalten. Bei c wird dieses Gebilde 
von Resten des Exokarps bedeckt und 
erscheint breiter als an dem durch das 


Teilbild b veranschaulichten Steinkern. 
Etwa 2mal vergr. 


ahneln sollen, werden durch den Art- 
namen Zweifel an der Zugehörigkeit 
ausgedrückt. MÄDLER (1939, S.°69) hat sie für Carya-Reste gehalten, 
ohne daß die dargestellten Gebilde dieser Deutung entsprechen. Eine 
selbst nur geringe Ähnlichkeit mit den Früchten oder Steinkernen von 
Halesia habe ich nicht finden können. Dagegen ist das durch ZABLOCKI 
(1930, S. 153/154; Taf. 12, Fig. 16) beschriebene einzige Pterostyrax- 
Fossil der Herkunft von dieser Gattung wenigstens verdächtig. Der mit 
dem Namen Pterostyrax europaeus belegte Rest stammt aus dem im 
Miozän entstandenen Steinsalz von Wieliczka. Seine Skulptur gleicht 
den schwach gerippten Steinkernen der heutigen Art Pterostyrax hispidus 
SIEBOLD et ZUCCARINI. Jedoch wurde der innere Bau des ihnen auch ge- 
staltlich ähnlichen Fundstücks nicht untersucht, so daß die Zugehörigkeit 
keinesfalls als bestimmt gelten kann. 

Nach dieser Sachlage ist nur das Vorkommen von Styraz durch 
sichere Reste für das Tertiär Europas belegt. Bei einem kürzlichen Besuch 
des Braunkohlenmuseums zu Senftenberg fand ich unter dem pflanzlichen 
Material aus den Flözschichten der Niederlausitz vier Halesia-Früchte, 
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die den Nachweis einer weiteren Gattung der Styracaceen erbringen. 
Angaben über den Fundort der Fossilien und die mit ihnen gesammelten 
Reste hat TEUMER erstattet (in GOTHAN und Sapper 1933, S. 36/37). 
Sie stammen aus dem Hangenden des Oberflôzes von Kausche bei 
Spremberg und wurden schon durch den 1927 verstorbenen P. MENZEL, 
untersucht, aber nicht als Halesia erkannt. Die betreffenden Fruchtreste 
lagen in einem Kästchen mit den ebenfalls völlig flachgedrückten N yssa- 
Steinkernen, deren Längsrippen eine gewisse Ähnlichkeit bedingen. 
Nach dem Vorkommen von Resten der Mastixioideen habe ich die Fund- 
schicht der Fossilien dem mittleren bis oberen Oligozän eingestuft (1937, 
S. 928/929). 

Die auf etwa 2 mm Dicke flachgedrückten Fossilien dürften von 
spindelförmiger Grundgestalt gewesen sein. Zwei der vorliegenden Fund- 
stücke zeigen an der verjüngten Spitze einen langen Fortsatz, der bei 
den anderen Resten abgebrochen ist (Abb. 1). Über die Oberfläche ver- 
laufen 8—10 schwache, zum Teil gegabelte Längsrippen, zwischen denen 
sich mit Faserbündeln belegte Rinnen befinden. Zur abgestutzten hohlen 
Basis sind die Fossilien in verschiedenen Graden verjüngt. Der holzige 
Fortsatz an der Spitze ist nur 0,8 mm dick, erscheint aber bei einem 
Fundstück durch anhaftende Reste des Exokarps breiter. Die Äste 
der gegabelten Rippen vereinigen sich unterhalb der Spitze, so: daß 
sie ihre Zahl nicht vermehren. Im Querschnitt zeigen die Fossilien zwei 
völlig zusammengedrückte ungleich entwickelte Fächer, deren bildliche 
Wiedergabe keine Einzelheiten vermitteln könnte. Die Möglichkeit des 
Vorkommens von drei Fächern ist bei der schlechten Erhaltung nicht 
auszuschließen. Für die Fossilien wurden folgende Maße bestimmt: 
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Der Feinbau des zum Teil in Glanzkohle umgewandelten, bis 1 mm 
dicken Endokarps ist zwar schlecht erhalten, läßt aber wichtige Einzel- 
heiten erkennen (Abb. 2). Um die Fächer verläuft eine Lage 30—80 u 
hoher Zellen. Sie sind 20—70 u breit und zeigen im Querschnitt eine 
+ viereckige Grundgestalt. Diese Elemente besitzen stark verdickte, 
von zahlreichen Tüpfelkanälen durchsetzte Innen- und Seitenwände, 
grenzen aber an den faserigen Teil des Endokarps mit einer dünnen 
Membran. Bei den meisten Zellen wird die Breite von der Höhe etwas 
übertroffen. An manchen Stellen besteht das die Fächer umgebende 
Epidermis-ähnliche Gebilde aus 2—3 Lagen rundlicher, unregelmäßig 
verbundener Elemente. Auf ihm haften Reste eines Gewebes aus dünn- 
wandigen obliterierten Zellen. Die 40—120 u breite Faserschicht des 
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Endokarps besteht aus quer zu seiner Längsachse gestreckten, die Fächer 
tangential umgebenden Zellen. Der äußere Teil wird von isodiametrischen 
oder etwas radial gestreckten Steinzellen gebildet, ist aber hochgradig 
inkohlt und manchmal ohne deutliche Struktur. Im Verband dieser 
Elemente befinden sich nach den Rippen verlaufende Faserzüge. 
Durch umfangreiche Ver- 
gleiche wurde festgestellt, daß 
übereinstimmend gebaute Stein- 
kerne bei den heutigen Arten 
von Halesia vorkommen. Mit 
ihnen teilen die Fossilien nicht 
nur die morphologischen Ver- 
hältnisse, sondern auch alle 
Merkmale der Zellstruktur. Die 
Steinkerne der im atlantischen 
Nordamerika heimischen Hale- 
sia carolina L. sind 8—23 mm 
lang und zeigen an der verjüng- 
ten Spitze einen + abgesetzten 
holzigen Stift. Das 3—8 mm 
lange, etwa 1 mm dicke Gebilde 
ist als Grund des Griffels der 
unterständigen Frucht zu deu- 
ten. Zurabgestutzten Basis sind 
die Steinkerne + verschmälert. 
Das mit Fasersträngen belegte 
stielartige Leitbündel bleibt 


nicht erhalten, da seine Gewebe Abb. 2. Zellstruktur des rg an Endo- 
in geringerem Grade als der karpsder Halesia crassa (vgl. Abb.1). x Epidermis- 
Griffelfortsatz verholzt sind. bg ann en 
An der Abbruchstelle zeigt die ie elteehende Inkolung miha detrulrr 
Basis des Endokarps ein auch b 225mal vergr. (Querschnitte). 

bei den Fossilien vorhandenes 

Loch, durch das bei der Keimung des Samens die Radikula austritt. Die 
Oberfläche der im Querschnitt rundlichen Steinkerne ist mit 8—10 +ent- 
wickelten, zum Teil gegabelten Längsrippen versehen. Zwischen ihnen 
verlaufen die von dem an der Basis hafteriden stielartigen Gebilde ab- 
zweigenden Faserbündel. Manche Steinkerne der Halesia carolina sind 
den Fossilien in allen Merkmalen besonders ähnlich. Das Endokarp 
anderer Früchte ist fast glatt und zeigt lediglich die rinnenartigen Spuren 
des Faserbelages. Der größte Teil der Steinkerne enthält zwei nicht selten 
ungleich entwickelte Fächer. Jedoch finden sich auch drei- oder vier- 
fächerig angelegte Früchte. Die Herkunft der Fossilien von einer Halesia- 
Art ergibt sich auch aus der übereinstimmenden Zellstruktur. Das bis 
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1,4 mm dicke Endokarp der Halesia carolina wird ebenfalls von Fasern 
und isodiametrischen Sklereiden aufgebaut. Um die Fächer verläuft 
eine Lage 50—80 u hoher und 30—80 u breiter Zellen, deren Beschaffenheit 
den entsprechenden Elementen der Fossilien gleicht. Sie grenzen an die 
100—150 u dicke Faserschicht, auf die nach außen ebenfalls Steinzellen 
in einem die Hauptmasse des Endokarps bildenden Verband folgen. An 
manchen Stellen durchziehen ihn radial gestreckte, faserartige Zellen. 
Mitunter fehlt die fachnahe Schicht der tangential geordneten Fasern und 
die Epidermis-ähnliche Lage grenzt unmittelbar an die isodiametrischen 
Sklereiden. Auch auf ihren Elementen haften 
obliterierte Zellen eines mehrschichtigen Par- 
enchyms, das wohl nicht dem Endokarp ange- 
hört, sondern von der Testa des Samens stammt. 
Die offenbar aus den inneren Dermatogen der 
Karpelle differenzierte Unterlage besteht stellen- 
weise ebenfalls aus 2—3rundlichen, unregelmäßig 
verbundenen: Zellen. 

Durch diese Angaben wird die Herkunft (ler 
Fossilien von Halesia-Früchten bewiesen. Sie 
sind als die mit inkohlten Resten des Exokarps 
und seiner Faserbündel belegten flachgedrückten 
Steinkerne zu deuten. Vergleichbare Fundstücke 
aus dem älteren Pliozän der Niederlande wurden 
(Camptotheca vom CL. und E. M. Rez (1915, S.121/122; Taf. 14, 
crassa Rew 1915; a Abb.4 Fig. 1, 3 und 4) unter Camptotheca crassa be- 
anal vorge 14). schrieben. Schon früher habe ich bemerkt, daß 

die drei Fossilien dieser Form nicht als Reste der 
einfächerigen Früchte der Cornaceen-Gattung Camptotheca DECAISNE 
gelten können (1938a, S. 3/4 und 39). Durch die Abb. 3 wird ihre auf- 
fallende Ähnlichkeit mit den Fundstücken aus dem Oligozän der Lausitz 
veranschaulicht. Die flachgedrückten längsgerippten Fossilien sind ohne 
den auch bei zwei der vorliegenden Reste fehlenden Griffelfortsatz erhalten. 
Der Querschnitt des kleinsten Steinkerns zeigt zwei einsamige Fächer, 
neben denen wahrscheinlich eine dritte fehlgeschlagene Anlage vorhanden 
war. Nach den Abbildungen beträgt die Länge der drei Fundstücke aus 
dem Pliozän der Niederlande 13, 15 und 22mm. Die Angaben der Reıps 
lassen vermuten, daß an den Steinkernen Reste der Flügel des Exokarps 
haften. Die Identität der Fundstücke beider Vorkommen erscheint zwar 
fast gewiß, bedarf aber der Bestätigung durch eine vergleichende Analyse 
der Zellstruktur. Sie mußte unterbleiben, da die in der Geolog. Stichting 
zu Haarlem aufbewahrten Originale der ,,Camptotheca crassa‘ nicht be- 
schafft werden konnten. Das als Figur 1 der Reıpschen Tafel 14 dar- 
gestellte Fossil hat HALLE (1940) unter Camptotheca sp. wiedergegeben 
(Taf. neben S. 67, Fig. 24). 
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Die ersten sicheren Halesia-Fossilien sollen mit Rücksicht auf das 
vermutete Synonym als H.crassa bezeichnet werden. Sie beweisen das 
Vorkommen einer weiteren Styracaceen-Gattung für das Tertiär des 
heutigen Europas. Ihre Stammpflanze hat sich wohl nicht auf das Oligo- 
zän beschränkt, sondern dürfte noch im Pliozän vorhanden gewesen sein. 
Für diese wichtige Form und die der Herkunft von dem gleichen 
Gewächs verdächtigen Reste aus dem oberen Tertiär ist folgende Diagnose 
zu geben: Fossilien mit den Merkmalen der heutigen Halesia-Steinkerne, 
13—22 mm lang, 4—8 mm breit, zur abgestutzten Basis + verjüngt, 
Griffelfortsatz fast 5 mm groß, die 8—10 Rippen + deutlich und zum 
Teil gegabelt; Endokarp zwei- oder dreifächerig angelegt, Fächer einsamig, 
mitunter ungleich entwickelt. 


Meines Wissens sind nur die Blattreste eines Vorkommens auf Halesia bezogen 
worden. Diese von Horrıck (1936, S. 162/163, Taf. 60, Fig. 1b, Taf. 103, Fig. la 
und 2) mit dem Namen Mohrodendron inopinum belegten Fossilien fanden sich 
in Alaska und stammen aus Schichten eozänen Alters. Sie sollen den Blättern 
der von manchen nordamerikanischen Autoren als Mohrodendron carolinianum (L.) 
Brrrron bezeichneten Halesia carolina ähnlich sein. Entsprechende Fossilien hat 
das Eozän Nordamerikas auch anderwärts geliefert, z. B. im Unionstaat Montana. 
Sie werden mit den Blättern oder Fiedern von Aralia, Celastrus, Cunonia, Elaeo- 
dendron, Euonymus, Fraxinus, Rhamnus, Salix und anderer Gattungen der Laub- 
gewächse verglichen. Diese vielseitige Ähnlichkeit steht einer sicheren Deutung der 
Fossilien entgegen und kennzeichnet ihren HorLıckschen Namen als willkürlich, 
obwohl die heutige Verbreitung an dem Vorkommen der Gattung im Tertiär des 
Gebietes nicht zweifeln läßt. 


Gegenwärtig ist Halesia nach REHDER (1927, S. 738/739) durch drei 
Arten im atlantischen Nordamerika und eine ostchinesische Form ver- 
treten. Die Halesien des amerikanischen Teilareals besitzen vom Exo- 
karp geflügelte Früchte mit langem Griffel und Steinkerne der für die 
Fossilien beschriebenen Beschaffenheit. Bei Halesia monticola SARGENT 
und der auch als H. tetraptera Eızıs bekannten H. carolina L. sind sie 
in der Regel gleichmäßig vierflügelig, aber von verschiedener Größe. 
Dagegen entwickeln die 35—40 mm langen Früchte der strauchigen 
Halesia diptera Eızıs gewöhnlich nur zwei breite Flügel, neben denen 
sich nicht selten zwei schmälere Gebilde befinden. Auch bei den anderen 
Arten können die Flügel verschiedene Höhe besitzen, und manche Früchte 
zeigen sie nur in Gestalt niederer Leisten. Für Halesia carolina wird die 
Größe der Früchte im Schrifttum mit 25—35 mm angegeben, und bei 
H.monticola sollen sie etwa 10 mm länger sein. Halesia parviflora 
MicHavux mit schmal-vierflügeligen kleinen Früchten ist nach der An- 
sicht REHDERs wohl nur eine Form der H.carolina. Hinweise auf die 
Lebensverhältnisse und den Wuchs der amerikanischen Halesien hat 
neben Perkins (1907, S.94—99) auch SoHENCK (1939, S. 279—281) 
erteilt. So bewohnt Halesia carolina als Strauch oder kleiner Baum be- 
sonders den Rand von Sümpfen und die Flußufer. Die bis 30 m hohe 
Halesia monticola findet sich nicht selten zusammen mit Nyssa silvatica 
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MARSHALL auf den feuchten Hängen der niederen bis mittleren Lagen 
in den südlichen Appalachen. Auch während des Tertiärs dürfte Halesia 
von Nyssa begleitet gewesen sein, da die erwähnten Vorkommen Stein- 
kerne beider Gattungen geliefert haben. Die Früchte der als einzige 
asiatische Art in den zu Südostchina gehörenden Provinzen Kuangtung 
und Tschekiang heimischen Halesia Macgregorii CHUN sind mir nicht 
bekannt. 

Von den amerikanischen Halesien ist die Halesia carolina zum beliebten Zier- 
strauch geworden. Sie hat sich in Mitteleuropa als völlig hart erwiesen und lieferte 
selbst nach den besonders kalten Wintern der letzten Jahre keimfähige Samen. 
Nicht alle Früchte des „Maiglöckchenstrauches‘‘ sind mit vier Flügeln versehen, 
So habe ich an dem im Herbst 1942 an drei Örtlichkeiten gesammelten Material 
der Halesia carolina folgende Zahlenverhältnisse festgestellt: 











Bin äeste ne Zahl der à te at Länge der Früchte 
3 4 5 mm 
Darmstadt . . . . 114 2 100 12 18—37 hne Griffel 
Freiburg . . . . . 123 4 108 11 71-33 3° nd Stic u 
Gießen. . . . .. 112 6 97 9 Re Te dears 

















Demnach ist die große Mehrzahl der Früchte vierflügelig und nur etwa 10% 
von ihnen zeigen fünf Flügel. Noch seltener sind die dreiflügeligen Früchte, neben 
denen mir anderwärts einzelne Stücke mit zwei Flügeln aufgefallen sind. Der fünfte 
Flügel kann eine geringere Höhe besitzen oder als Teil eines Hauptflügels erscheinen. 
Die Zahl der Flügel steht in keinem Verhältnis zu den entwickelten Fächern der nach 
der Anlage zwei- bis vierfächerigen Früchte. Vorwiegend enthalten die in Mittel- 
europa gereiften Früchte der Halesia carolina Steinkerne mit zwei Fächern und 
selbst bei den drei- oder fünfflügeligen Individuen fand ich besonders diese Zahl. 
Häufig wurden durch Abort einfächerige Steinkerne bemerkt, nur selten aber Früchte 
mit drei oder vier fertilen Fächern. Nach meinen Feststellungen zeigen die einzelnen 
Sträucher erhebliche Unterschiede in der Größe der Früchte, die sich auch aus den 
für die erwähnten Standorte mitgeteilten Maßen ergeben. Manche Steinkerne sind 
bei gleicher Länge breiter als die Fossilien oder besitzen eine nur wenig ver- 
jüngte Basis. So schwankt der Durchmesser des Endokarps der zu Darmstadt 
gesammelten Früchte zwischen 2,5 und 8mm. Am kräftigsten sind in der Regel 
die zwischen den Flügeln verlaufenden Längsrippen entwickelt. Ihre Höhe kann 
besonders bei den breit-geflügelten großen Früchten 1 mm erreichen, ist aber 
gewöhnlich geringer. 

Den Steinkernen der mit Halesia nahe verwandten, auf Ostasien be- 
schränkten Pterostyraz-Arten fehlt an der Spitze der für die Halesien 
bezeichnende holzige Fortsatz, da der untere Teil des Griffels nicht 
erhalten bleibt. Bei Pterostyrax corymbosus SIEBOLD et ZUCCARINI ist 
die 8—15 mm lange Frucht Halesia-ähnlich, aber in der Regel mit fünf 
Flügeln versehen. Das spindelförmige Endokarp des gelegentlich als 
Zierstrauch angepflanzten Pterostyrax hispidus SIEBOLD et ZUCCARINI 
zeigt 8—10 zum Teil gegabelte schwache Längsrippen, die an der unge- 
flügelten Frucht besonders nach dem Trocknen zu erkennen sind. Auch 
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bei dieser Art hinterläßt das stielähnliche, mit Fasersträngen belegte 
Leitbündel an der Basis der 5—7 mm langen Steinkerne ein Loch, durch 
das in Übereinstimmung mit Halesia die Radikula des keimenden Samens 
austritt. Die Zellstruktur läßt ebenfalls die nahe Verwandtschaft der im 
älteren Schrifttum vereinigten Gattungen erkennen. Bei Pterostyrax 
hispidus besteht das Endokarp aus Fasern und Steinzellen. An die Fächer 
grenzt eine dem Epidermis-ähnlichen Gebilde der Halesia carolina ent- 
sprechende Lage von 60—100 4 hohen Zellen, deren Bau die gleichen 
Einzelheiten zeigt. Auch bei Pierostyrax hispidus ist sie nicht selten 
mehrschichtig entwickelt und wird an vielen Stellen von einem vielleicht 
zur Testa des Samens gehörenden Gewebe aus obliterierten parenchy- 
matischen Elementen bedeckt. Die Faserverbände verlaufen vorwiegend 
tangential zu den Fächern, umschließen Steinzellnester und senden 
radiale Züge nach außen. Unbekannt sind mir die Früchte der als 
Pterostyrax psilophyllus Drezs beschriebenen dritten Art der auf China 
und Japan beschränkten Gattung. Eine faserige Wand wird auch für 
die mit 8—10 Rippen versehenen Steinkerne der vor einem Jahrzehnt 
im südwestlichen China entdeckten Halesia-ähnlichen Styracaceen- 
Gattung Rehderodendron Hu erwähnt. 

Von den Symplocos-Steinkernen unterscheiden sich Halesia und Ptero- 
styrax in mehrfacher Hinsicht, obwohl diese Gattungen der Styracaceen 
als nächste Verwandte der Symplocaceen gelten. Besonders ist auf das 
Fehlen der für Symplocos und die erloschenen Formen der Familie be- 
zeichnenden apikalen Keimporen der Fächer hinzuweisen. Bei Symplocos 
besteht das Endokarp im Gegensatz zu Halesia und Pterostyrax nur aus 
Parenchymzellen mit + verdickten Wänden. Der Steinkern der von mir 
unter Durania beschriebenen erloschenen Form aus dem Oligozän des 
Rheinlandes enthält aber neben isodiametrischen Sklereiden faser- 
artige Elemente (1936b, S. 223/224). Für diese durch apikale Keimporen 
und den Bau der Samen als Reste einer Gattung der Symplocaceen be- 
zeichneten Fossilien habe ich kürzlich das Vorkommen einer die Fächer 
umgebenden Epidermis-ähnlichen Zellschicht festgestellt. Sie ist auch 
bei der von mir mit dem Namen Sphenotheca belegten zweiten erloschenen 
Symplocaceen-Form des Oligozäns nachgewiesen (1938b, S. 356/357). 
Ihre Reste besitzen zwar wie Symplocos ein parenchymatisches Endokarp, 
unterscheiden sich aber von dieser Gattung durch die Gestalt der ge- 
wöhnlich zweisamigen Fächer. Die faserige Struktur des Endokarps von 
Durania ist nicht als Anzeichen eines Überganges zu Halesia und Piero- 
styrax zu deuten. Vielmehr beweist die Morphologie der Fruchtreste, 
daß die Familien der Styracaceen und Symplocaceen schon im älteren 
Tertiär getrennte Einheiten waren. Die in Mitteleuropa winterharte und 
reichlich fruchtende Halesia carolina erklärt das Vorkommen einer Form 
der Gattung während des Pliozäns, obwohl diese Zeit ein gegenüber dem 
warmen Oligozän kühles Klima besessen hat. Durch den Einfluß der 
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sich entwickelnden ersten Vereisung wurden die im Gebiet heimischen 
Halesien und Storaxbäume offenbar noch vor dem Ende des Tertiärs 
zum Aussterben gebracht. 


Zusammenfassung. 

Von den Styracaceen war nur Styraz durch sichere Fossilien für das 
Tertiär nachgewiesen. Die mit Halesia und Pterostyrax vereinigten Reste 
haben als botanisch wertlos oder zweifelhaft zu gelten. Nunmehr wird ein 
Vorkommen von Halesia aus dem Oligozän der Niederlausitz beschrieben. 
Die betreffenden Reste sind manchen Steinkernen der heutigen Art 
Halesia carolina L. in allen Merkmalen der Morphologie zu vergleichen. 
Auch zeigen ihre schlecht erhaltenen Gewebe die für das Endokarp von 
Halesia festgestellte Zellstruktur. Ähnliche Fossilien wurden durch 
Er. und E. M. Rew (1915) unter Camptotheca crassa aus dem Pliozän 
der Niederlande beschrieben. Sie gehören aber zu keiner Cornaceen- 
Gattung, sondern sind der Herkunft von Halesia verdächtig. Die mit 
Rücksicht auf das wahrscheinliche Synonym als Halesia crassa bezeich- 
nete Form liefert den Beweis für das Vorkommen einer zweiten Styraca- 
ceen-Gattung im Tertiär Europas. Durch sie werden die auf das atlan- 
tische Nordamerika und Südostchina beschränkten Teile des gegen- 
wärtigen Areals der Halesien verbunden. Nicht berechtigt erscheint die 
mitunter im Schrifttum vertretene Vereinigung der Styracaceen und 
Symplocaceen, da beide Familien schon während des älteren Tertiärs 
verschieden gebaute Früchte entwickelt haben. 
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BEITRÄGE ZUR KEIMUNGSPHYSIOLOGIE VON CUCUMIS 
SATIVUS IM ZUSAMMENHANG MIT DEM WUCHSSTOFF- 
PROBLEM. 


Von 


Erma KAUFMANN. 
Mit 20 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. März 1943.) 


A. Einleitung. 

Der Keimvorgang, d.h. die Entwicklung des Embryos zum Keimling, 
ist von jeher ein bevorzugtes Arbeitsgebiet gewesen. Die Gesichtspunkte 
aber, nach denen man die Untersuchungen durchführte, wechselten mit 
der jeweils im Vordergrund des Interesses stehenden Forschungsrichtung. 
Heute, wo man die große Bedeutung der Pflanzenhormone erkannt hat, 
stehen die Untersuchungen über den Keimvorgang stark unter dem Ein- 
fluß dieses Forschungsergebnisses. So wurden denn auch in dieser Arbeit 
drei Teilvorgänge bei der Keimung einer dikotylen Pflanze (Cucumis 
sativus L.) auf möglicherweise vorhandene Zusammenhänge mit der- 
artigen Wirkstoffen geprüft. Erstens wurde untersucht, ob sich aus 
Samenteilen Stoffe extrahieren oder in ihnen nachweisen lassen, die die 
Keimung beeinflussen. Zweitens wurde die Rolle des Wuchsstoffes bei 
der Entstehung des sog. ,,Stemmorgans“ (vgl. F. Nott 1901) einer näheren 
Untersuchung unterzogen. Dieses Organ wird in einem frühen Ent- 
wicklungsstadium des Gurkenkeimlings (sowie verschiedener anderer 
Keimpflanzen, insbesondere aus der Familie der Cucurbitaceen) aus- 
gebildet und spielt bei der Befreiung des Embryos aus der Samenschale 
eine Rolle. Es entsteht immer auf der Konkavseite der sich krümmenden 
Radikula. Da aber alle Wachstumskrümmungen auf Wuchsstoff- 
wirkungen zurückzuführen sind, so lag bei der Regelmäßigkeit, mit der 
dieses Organ an der Krümmungsstelle entsteht, die Annahme einer 
Beteiligung von Wuchsstoff nahe. Drittens wurden Versuche über den 
Wuchsstoffbedarf der Keimwurzel angestellt. Dabei wurde eine merk- 
würdige Beobachtung gemacht: wenn man das Wachstum in Abhängigkeit 
von der Wuchsstoffkonzentration bestimmte, so trat eine zweigipflige 
Kurve auf; deren Klärung galten die weiteren Versuche. 


1. Keimung. 
I. Problemstellung. 
Nachdem man im Auxin den Stoff gefunden hat, ohne den ein 
Streckungswachstum der Pflanzenzelle nicht möglich ist, lag es nahe, 
das Problem der Samenkeimung, d.h. der Erweckung des Embryos aus 
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dem Ruhezustand, erneut aufzugreifen. Dabei hat man den Schwer- 
punkt der Untersuchung zunächst auf die Ermittlung der Stoffe gelegt, 
die die Keimung der Samen hemmen. Die ersten Versuche in dieser 
Richtung stammen allerdings aus einer Zeit, in der die Phytohormon- 
forschung noch nicht die Rolle wie heute spielte (vgl. Wızswer, Heın- 
RICHER u.a.). In neuerer Zeit haben sich weitere Forscher mit dem 
Problem befaßt, so U. RuGE (1938; hier Übersicht über die historische 
Entwicklung des Problems und Literatur). Er will durch seine Versuche 
an Helianthus annuus das Vorhandensein zweier antagonistisch wirkender 
Stoffe im Samen festgestellt haben. Zu Beginn der Keimung ist nur ein 
hemmendes System vorhanden, das sich im Laufe des Keimens in ein 
förderndes umwandelt. Zu einem ähnlichen Ergebnis ist GEMEINHARDT 
(1938) gekommen: die in manchen Samen vorkommende Blausäure, die 
nach LarsacH und Ker (1938) die Auskeimung hemmt, soll durch ein 
„Bhodanese‘‘ genanntes Ferment in Rhodan verwandelt werden, das die 
Keimung fördert. Nun spielen aber wohl die in den Kotyledonen gebil- 
deten oder gespeicherten Stoffe zeitlich erst an zweiter Stelle eine Rolle 
beim Keimvorgang. Wenn die Samen noch im Fruchtfleisch der Gurken 
liegen, findet normalerweise ein Auskeimen nicht statt; Ausnahmen 
kommen vor. Es müssen also schon im Gewebe der Gurke Stoffe vor- 
handen sein, die die Keimung hemmen. Über diese in der Frucht vor- 
handenen Hemmstoffe wurden zunächst einige Untersuchungen an- 
gestellt. Die Literatur auch über diese Frage ist bei RUGE (1938) zu- 
sammengestellt. 
II. Versuche. 

a) Einfluß des Fruchtfleisches auf die Keimung. Der py-Wert des 
Fruchtfleisches kann nicht als Ursache’der Keimungshemmung angesehen 
werden. Es wurden Versuche angestellt, in denen die Gurkensamen 
auf Keimbetten mit verschiedenem py-Wert ausgelegt wurden. Aus 
allen Versuchen ergab sich, daß sowohl neutrale wie alkalische Lösungen 
hemmten. Am besten war die Auskeimung bei pg = 4,5 (auch besser 
als in reinem Wasser). Eine Prüfung des Gurkensaftes ergab aber, daß 
dieser etwa den gleichen pg-Wert (4,5) hatte, so daß die saure Reaktion 
des Saftes nicht für eine Keimungshemmung verantwortlich gemacht 
werden kann. 

Es wurden dann die verschiedenen Fruchtteile einzeln geprüft: Saft, 
mehr oder weniger reifes Fruchtfleisch, Rinde und der die Samen um- 
hüllende Schleim. Je 20 geschälte Gurkensamen wurden auf Filtrier- 
papier in Perri-Schalen ausgelegt und die entsprechenden Frucht- 
bestandteile zugesetzt. Handelte es sich um feste Bestandteile, so wurde 
das Filtrierpapier noch mit 3,5 com Wasser getränkt; bei Untersuchung 
des Fruchtsaftes wurde von diesem 3,5 ccm auf das Filtrierpapier gegeben. 
Die Peri-Schalen wurden in einem dunklen Konstanzraum bei 30° C 
aufgestellt, und zwar auf einer horizontalen Drehscheibe, um jede 


Planta Bd. 33. 3 
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Wärmedifferenz zu vermeiden. Bei allen Versuchen wurde nach einer be- 
stimmten Zeit die Zahl aller der Samen, bei denen sich die Radikula, 
wenn auch nur wenig, gestreckt hatte, und dann die Zahl der Samen 
bestimmt, die sich durch die geotropische Krümmung der Radikula, 
wenn auch nur etwas, vom Papier abgehoben hatten. Um eine weitere 
Kontrolle zu haben, wurde dann später meist noch die Wurzellänge ge- 
messen, obwohl ich mir bewußt war, daß das Keimen und das Wachstum 
der Keimwurzel von verschiedenen Faktoren abhängig sein können. Da 
aber die zuerst gekeimten Pflanzen 1 oder 2 Tage nach der Keimung im 
allgemeinen auch die längsten Wurzeln haben, erhält man durch die 
Bestimmung der Wuwzellänge eine weitere Stütze für die Richtigkeit 
der Ermittlung des Keimbeginnes. Es wurde dann die Keimungshemmung 
gegenüber den Kontrollsamen, die in PETrı-Schalen auf mit Leitungs- 
wasser getränktem Filtrierpapier zum Keimen ausgelegt waren, prozentual 
festgestellt. Zunächst wurden Rinde + Fleisch, nur weißes Fleisch, 
weißes, sehr weiches Fleisch und Saft geprüft. Dabei ergab sich folgendes: 
je weicher und reifer das Gurkenfleisch ist, desto größer ist seine 
hemmende Wirkung. Am stärksten hemmt von den untersuchten 
Fruchtbestandteilen der aus dem Fruchtgewebe gepreßte Saft. Außer 
konzentriertem Saft wurden noch drei Verdünnungen untersucht. Es 
zeigte sich, daß die verursachte Hemmung bei größeren Verdünnungen 
immer schwächer wird: 


Die Keimungshemmung betrug gegenüber der Kontrolle: 


a) bei reinem Gurkensaft. . . . . . . 2 . . . . . 72% 
b) bei auf die Hälfte verdünntem . . . . . . . . . 42% 
c) bei auf den vierten Teil verdünntem . . . . . . 37% 
d) bei auf den achten Teil verdünntem . . . . . . 28% 


Die Säfte wurden sowohl an geschälten wie an ungeschälten Samen 
getestet. Wesentliche Unterschiede traten nicht zutage, nur war die 
Keimung im ganzen besser bei geschälten. Fruchtbrei hemmt fast ebenso 
stark wie der Saft. Am stärksten wirkt aber der die Samen einhüllende 
Schleim (vgl. Tabelle 1). 


Tabelle 1. Keimungshemmung durch Bestandteile der Gurkenfrucht in 
Prozenten der Kontrolle. 








Etwa */ Sn m 
Brei wend, Beal Schleim Gurkensaft 
Samen Samen Samen Samen 
mit ohne ohne mit ohne 





mit {| ohne mit 
Schale | Schalej Schale | Schale | Schale |Schale | Schale} Schale 





Nach 12 Std., gekeimt| 28 20 0 0 100 | 100 | 100 | 33 
Nach 20 Std., von der 
Unterlage abgehoben | 50 5 5 0 100 65 66 10 

Nach 20 .itd., Wurzel- 
ee an ur 65 50 32 88 70 50 
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Um Näheres über die physikalisch-chemischen Eigenschaften des 
Hemmstoffes zu erfahren, wurden verschiedene Auszüge aus Gurkensaft 
und -fleisch hergestellt. Zunächst wurden je 100g einer reifen frischen 
Gurke mit 300 ccm Alkohol, Benzol und Äther extrahiert. Nach Ein- 
dampfen des Extraktionsmittels wurde der Rückstand mit je 30 ccm 
Wasser aufgenommen. Von diesen drei Ausgangslösungen wurden vier 
Verdünnungen hergestellt und wie üblich an geschälten Gurkensamen 
getestet. Der Versuch wurde in der Dunkelkammer bei 30° C angestellt 
und in der üblichen Weise kontrolliert. Als Kontrolle wurden Samen 
verwendet, die auf mit Leitungswasser getränktem Fließpapier lagen. 


Tabelle2. Keimungshemmung durch verschiedene Extrakte aus Gurken- 
früchten in Prozenten der Kontrolle. 





Alkohol Benzol Äther 
I II III | IV I II | II | IV I | II | III} IV 








Nach 17 Std., abgehoben | 100} 100} 90 | 851 0] 9120} 0158150133! 8 


Nach 41 Std., Wurzel- 
es 6 Scots ee eee 921 75] 66 | 31 | 19 | 35 | 22 | 37 | 71 | 52 | 35 | 26 






































Im Alkohol lést sich der Hemmstoff also am leichtesten; auch der 
Atherauszug hemmte sehr stark, während das Benzol nicht imstande ist, 
den keimungsbeeinflussenden Stoff aus dem Gurkenfleisch auszuziehen. 
Anschließend wurde nochmals ein Ätherauszug hergestellt, und zwar 
einmal mit peroxydfrei gemachtem und einmal mit gewöhnlichem Äther. 
Die durchschnittliche Wurzellänge der Keimlinge, auf die der peroxyd- 
freie Ätherauszug (zur Trockene eingedampft und mit Wasser auf- 
genommen) während der Keimung gewirkt hatte, war nach 11 Stunden 
4mm gegenüber 8mm bei Verwendung gewöhnlichen Äthers, nach 
30 Stunden 8,4 mm gegenüber 22,9 mm. Ein großer Teil des Hemm- 
stoffes ist offenbar durch die Peroxyde des Äthers unwirksam gemacht 
worden; er ist also oxydationsempfindlich. 

Der nächste Versuch sollte zeigen, ob der Hemmstoff durch den Äther 
quantitativ herausgelöst worden ist. Wieder wurde Gurkenbrei mit 
peroxydhaltigem und -freiem Äther ausgeschüttelt. Diesmal wurde jedoch 
nicht der Ätherauszug, sondern der wässerige Rückstand geprüft. Tat- 
sächlich zeigte er noch ziemlich starke Hemmwirkung gegenüber den 
Samen, die in Leitungswasser gekeimt waren. Der peroxydhaltige Äther 
hatte die Hemmstoffe wieder inaktiviert, so daß auch die wässerige 
Fraktion eine viel geringere Keimungshemmung auslöste. Da der Rück- 
stand des Ätherauszuges einen gurkenähnlichen Geruch hatte, lag es 
nahe, die Wirkung seiner flüchtigen Bestandteile auf die Keimung zu 
prüfen. Es wurde daher ein Teil davon auf ein Uhrgläschen gegeben, 
das in die Perri-Schale gestellt wurde, in der die Samen keimten. Tat- 
sächlich stellte es sich heraus, daß die flüchtigen Stoffe des Rückstandes 


die Keimung des Gurkensamens außerordentlich stark hemmten. 
34* 
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Ob es sich bei dem Stoff um 2trans-6trans-Nona-dienol-1 handelt, 
das SANKITI Taker und Mrnorv önu (1939) als den für den Gurken- 
geruch verantwortlichen Stoff ansprechen, läßt sich nicht ohne weiteres 
nach dem Geruch entscheiden. Ließe sich dieser Nachweis erbringen, 
so wäre damit immer noch nicht bewiesen, daß derselbe Stoff auch für 
das Nichtauskeimen des Samens in der Frucht maßgebend ist. Hier 
muß man immer auch an Sauerstoffmangel denken. Daß Sauerstoff für 
die Keimung der Samen von größter Bedeutung ist, steht ja fest. Wie 
empfindlich Gurkensamen (geschälte und ungeschälte) gegenüber Sauer- 
stoffmangel sind, läßt sich leicht zeigen, wenn man sie in einem mit 
Leitungswasser gefüllten Becherglas untersinken läßt. Sie keimen nicht; 
wenn man aber das Wasser 
durchlüftet, tritt Keimung ge- 
nau so bald ein wie an der Luft 
auf feuchtem Fließpapier. 

b) Einfluß von Samenextrak- 
ten. Um festzustellen, ob im Gur- 
kensamen selbst sich keimungs- 
fördernde oder -hemmende Stoffe 
befinden, wurden entsprechende 
Extrakte aus verschiedenen Tei- 
len des Samens hergestellt: aus 

auf die Gurkenkeimung. der Samenschale und dem Em- 
bryo. Da es bei der Kleinheit 
der Gurkensamen recht mühsam ist, eine genügend große Menge zu 
schälen, nahm ich hierzu Kürbissamen. Aus den Untersuchungen 
von RuGE (1938) an Helianthus und Avena folgt, daß die keimungs- 
beeinflussenden Stoffe nicht artspezifisch sind. Er erzielte die gleichen 
Ergebnisse, wenn er seine aus Helianthus-Samen gewonnenen keimungs- 
fördernden und -hemmenden ‚Systeme‘ an Helianthus selbst oder an 
Avena testete. Bei der engen Verwandtschaft zwischen Cucumis und 
Cucurbita war diese Vereinfachung also berechtigt. Trotzdem wurden 
zur Kontrolle anfänglich Gurkensamen- und Kürbissamenextrakte neben- 
einander geprüft; Unterschiede wurden nicht gefunden. 

Zuerst wurden 25g Schalen und die dazugehörigen Samen getrennt 
voneinander fein gemahlen, mit je 1000 ccm dest. Wasser über Nacht 
stehen gelassen, am nächsten Morgen abfiltriert und im Vakuum bei 
40—50°C bis zu 40 ccm eingeengt. Wenn die Extrakte trüb waren, 
wurden die Schwebestoffe durch Zentrifugieren niedergeschlagen. Von 
diesem Extrakt wurden je 3,5cem in je 10 Perri-Schalen gegeben. 
Die Abb. 1 zeigt, daß beide Extrakte stark hemmen, im Anfang bis fast 
100%. Die Hemmung des Schalenextraktes nimmt jedoch schneller ab, 
während die des Embryoextraktes stärker und andauernder ist. Im 
nächsten Versuch wurden die Hemmstoffe von Schalen und Embryo 
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mehr quantitativ verglichen. Dazu wurde ein wässeriger Auszug aus 
je 35 g Schalen und 35 g geschälten Samen gemacht. Dabei zeigte sich, 
daß der Schalenextrakt stärker hemmte als der Embryoextrakt. Daraus 
folgt, daß zwar pro Samen mehr Hemmstoffe im Embryo als in der 
Schale vorhanden sind, daß aber, auf gleiche Gewichtsteile berechnet, 
die Schale hemmstoffreicher ist als der Embryo. Ein weiterer Versuch 
wurde mit Äther gemacht. Es wurden 60 g geschälte Kürbissamen ge- 
mahlen und über Nacht mit 60 ccm peroxydfreiem Äther ausgezogen; 
dann wurde abfiltriert, das Filtrat bis auf ungefähr 70 ccm eingeengt 
und schließlich nach Zugabe von 40 ccm Wasser der Äther vollends 
abgedampft. Es blieb eine obere, dunkelgrüne, ölige Schicht und eine 
untere wässerige zurück. Sie % 
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stoff eine geringere Löslich- (geschält) auf die Keimung. 


keit in Wasser als in den 

Samenölen, denn die Hemmwirkung dieser öligen Komponente ist sehr 
stark. Allerdings könnte das auch darauf beruhen, daß sie dem Samen 
den Luft- und Wasserzutritt erschwert. Folgender Versuch zeigt aber, 
daß die Hemmung nicht auf physikalische Ursachen zurückzuführen ist. 
35g Schalen und 35g geschälte Samen (letztere gemahlen) wurden 
gründlich mit Wasser extrahiert. Die Rückstände wurden nun ein 
zweites Mal, und zwar jetzt mit peroxydfreiem Äther, ausgezogen, der 
Äther eingedampft und der Rückstand mit Wasser aufgenommen. Von 
dem Embryoextrakt wurde wieder der wässerige und ölige Teil gesondert 
geprüft, und es ergab sich, daß alle drei Extrakte — auch der ölige — 
die Keimungsgeschwindigkeit nicht beeinflußten (Abb. 3). Die mit Ather 
und mit Wasser ausgezogenen Hemmstoffe sind also die gleichen. Der 
Hemmstoff ist demnach wasser-, äther- und fettlöslich. Ein Versuch 
ergab, daß er durch Kochen nicht zerstört wird. 

c) Einfluß ganzer Kotyledonen. Wenn in den Embryonen keimungs- 
hemmende Stoffe gespeichert oder gebildet werden, müssen sie sich auch 
dadurch nachweisen lassen, daß man die Kotyledonen, die ja die Haupt- 
masse des Embryos ausmachen, von den Samen entfernt und dann die 
Geschwindigkeit der Keimung beobachtet. 


Planta Bd. 33. 34a 
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Es wurden daher von 50 trockenen, geschälten Samen die Kotyledonen 
entfernt und die Embryonen in zwei Perkı-Schalen auf Filtrierpapier 
verteilt, in die 3,5 cem Leitungswasser gegeben wurden. In zwei weiteren 
Schalen wurden ebenfalls 50 Embryonen o. K.! gelegt, zu denen 50 iso- 
lierte Kotyledonen gefügt wurden. Als Kontrolle wurden Embryonen 
m. K. benutzt. Der Versuch wurde über Nacht in den dunklen Konstanz- 
raum bei 28°C gestellt. Am nächsten Morgen wurde kontrolliert. Ge- 
zählt wurden die Keimlinge, 
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Abb. 3. Keimungsverlauf unter dem Einfluß 1.von ter gekeimt als die Kontrolle. 

wäßrigen Samenextrakten, 2.ätherischen Extrakten : 
aus dem Rückstand der wäßrigen Extrakte. Es mußte also eine hemmende 
Wirkung von den isolierten 


Kotyledonen auf die Embryonen ausgegangen sein. Daß die Embryonen 
o. K. so viel schlechter keimten als die Embryonen m. K., rührt wohl 
daher, daß mit dem vollständigen Entfernen der Kotyledonen auch 
andere lebenswichtige Stoffe, und zwar Bau- und Wirkstoffe, dem Em- 
bryo entzogen werden. In einem nächsten Versuch wurden daher Samen 
untersucht, bei denen die Keimblätter nur zur Hälfte entfernt wurden. 
Gleichzeitig wurde eine etwas genauere Untersuchungsmethode gewählt. 
Auf der Radikula wurde vor Versuchsbeginn eine Tuschemarke angebracht 
und die Länge von dieser bis zur Wurzelspitze als Ausgangslänge unter 
dem Binokular in !/,, mm gemessen. Das erste Mal wurde der Zuwachs 
nach 5—7 Stunden mikroskopisch in 1/,, mm und das zweite Mal 
nach 20—30 Stunden die ganze Länge der Radikula makroskopisch ın 


1 Hier wie im folgenden ist: o. K. = ohne Kotyledonen, m. K. = mit Kotyle- 
donen. 
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Millimetern gemessen. Erst nach 21 Stunden ist eine Keimungsförderung 
von 25% der Samen mit halben gegenüber denen mit unversehrten Keim- 
blättern zu erkennen. Gerade dieser Umstand läßt aber vermuten, daß 
die Förderung nicht oder nicht nur durch besondere Quellungsmöglichkeit 
der verletzten Samen verursacht ist. Um das leichte Eindringen des 
Wassers durch die Schnittfläche zu unterbinden, wurde diese mit Vaseline 
bestrichen. Da diese aber anscheinend einen schädlichen Reiz auf die 
Samen ausübte, wurde die Frage auf folgendem Wege zu klären versucht: 
An 50 geschälten Gurkensamen wurde oben von den Kotyledonen an 
der Spitze gerade so viel abgeschnitten, daß eine genügend große 
Schnittfläche entstand; an weiteren 50 wurde ungefähr */, und schließ- 
lich an anderen 50 Samen wurden die Kotyledonen ganz entfernt (Abb. 4). 

Alle wurden wie bisher in PETRI- 
Schalen im dunkeln Konstanzraum bei DM ; 
20°C zur Keimung aufgestellt. Gleich- / 
zeitig wurden Embryonen o. K. unter- 
sucht, die auf einer Unterlage von zer- * / 
kleinerten isolierten Gurkenkotyledonen “-“ 
lagen. Als Kontrolle dienten ganze ge- 
schälte Samen. Wieder ist nach 6 Stunden bei den Embryonen mit wenig 
Kotyledonen keine Keimungsförderung zu sehen. Die Samen nur mit 
Schnittfläche sind etwas besser gekeimt als die Kontrolle. Nach 24 Stunden 
zeigt sich ein anderes Bild. Jetzt tritt wieder eine deutliche Förderung bei 
der Keimung der Embryonen mit wenig Kotyledonen zutage, die die 
schwache Förderung der Keimpflänzchen mit fast vollständigem Kotyledo 
um 12% übertrifft. Damit ist also erwiesen, daß die erwähnte Keimungs- 
förderung nicht nur mit der besseren, schnelleren Quellungsmöglichkeit zu- 
sammenhängt. Ganze ungeschälte Samen mit einer Schnittfläche, die zur 
gleichen Zeit eingekeimt worden waren, zeigten übrigens genau dieselbe 
Wurzellänge nach 24 Stunden wie geschälte Samen mit einer Schnittfläche. 
Embryonen ganz ohne Kotyledonen waren zwar sowohl nach 6 wie nach 
24 Stunden bedeutend schlechter (43%) gekeimt als die Kontrolle, nach 
6 Stunden auch um 28% schlechter als Embryonen mit einer Lage von 
isolierten Keimblättern unter dem Filterpapier. Nach 24 Stunden machte 
sich jedoch eine Keimungshemmung von 25% gegenüber der Keimung 
isolierter Embryonen ohne Unterlage von Keimblättern bemerkbar; die 
Hemmung war also auch von isolierten Kotyledonen ausgegangen. Wieder 
war es eine Hemmung, die aus einer Förderung erst nach 24 Stunden 
entstanden war. Der Zusammenhang der Kotyledonen mit dem Embryo 
ist also ohne Einfluß auf die Vorgänge, die bei der Bildung der keimungs- 
beeinflussenden Stoffe stattfinden. 

Im folgenden Versuch sollten diese Stoffe unter dem keimenden 
Samen ,,durchgeleitet‘ werden, um so dem biologischen Vorgang mög- 
lichst nahe zu kommen. Zwei mit Filterpapier überzogene Glasplatten 


# 


Abo. 














524 Erika Kaufmann: Beiträge zur Keimungsphysiologie von Cucumis sativus 


(30 x 20 em) wurden in ein halb mit Wasser gefülltes, mit einer Glasplatte 
abgedecktes Aquarium an zwei gegenüberliegenden Seiten gestellt. Die 
Enden des Filtrierpapiers hingen auf beiden Seiten nach außen lang 
herunter, um eine möglichst starke Verdunstung und damit kontinuier- 
lichen Strom der bei der Keimung entstandenen oder ausgeschiedenen 
Stoffe zu ermöglichen. , Auf die eine Platte wurden nur unversehrte 
geschälte Samen und solche, denen */, der Kotyledonen abgeschnitten 
waren, gesetzt; auf die andere Platte außerdem noch darunter ein paar 
Reihen isolierter Keimblätter. Das Aquarium stand wieder im dunklen 
Konstanzraum bei 28°C. Nach 5 Stunden ist zunächst ein Einfluß der 
isolierten Kotyledonen, bzw. der von ihnen ausgesandten Stoffe auf ganze 
Samen kaum zu bemerken, während sie in 14 Stunden die Auskeimung 
der „!/‚-Kotyledonensamen‘ um 30% gegenüber denen auf der ersten 
Platte ohne die zugesetzten isolierten Kotyledonen hemmten. Auf ganze 
Samen blieben die bei der Quellung der isolierten Kotyledonen gebildeten 
Stoffe augenscheinlich ohne Einfluß, da in der Keimungsgeschwindigkeit 
der entsprechenden Samen sich kein Unterschied zeigte. Nach 14 Stunden 
hemmt er jedoch augenscheinlich die Auskeimung der 1/,-Kotyledonen- 
samen, deren Radikula einen Zuwachs von nur 30% der markierten 
und gemessenen Ausgangslänge hatte gegenüber der Kontrolle. Im 
ganzen waren die 1/,-Kotyledonensamen wieder bedeutend stärker ge- 
keimt als die unversehrten Samen. Eine Messung der Keimpflänzchen 
nach 40 Stunden zeigte allerdings, daß dann die Radikula der normalen 
Keimpflänzchen doch die an Länge überholt hatte, denen zum Wachsen 
nur der Nährstoffvorrat von einem Viertel des Kotyledos zur Verfügung 
stand. 

Die obige Anordnung war jedoch für weitere Versuche unzweckmäßig. 
Erstens war die Auskeimung innerhalb einer Versuchsreihe ungleichmäßig, 
weil die in Reihen angeordneten Samen nicht gleich weit vom Wasser- 
spiegel und den vorgeschalteten Kotyledonen entfernt lagen. Zweitens 
zeigte ein Parallelversuch mit in PETRI-Schalen gezogenen Keimlingen, 
daß die erzielte Luftfeuchtigkeit zu gering war. Dadurch wurde das 
Versuchsergebnis insofern verschoben, als der Wachstumsunterschied 
zwischen normalen und 1/,-Kotyledonensamen zu stark wurde. Nach 
40 Stunden waren die Keimlinge ganzer Samen in PETRI-Schalen mehr 
als doppelt so groß wie die auf Glasplatten gezogenen. Die nächsten 
Versuche wurden daher wieder in PETRI-Schalen vorgenommen. 

In die Perri-Schalen wurden isolierte, verschieden lange schon im 
voraus gequollene Kotyledonen in das Keimbett von !/,-Kotyledonen- 
samen gelegt, deren Keimungsgeschwindigkeit festgestellt werden sollte. 
Im Prinzip sind die Ergebnisse aller in dieser Weise angestellten Versuche 
die gleichen; kleinere Abweichungen mögen sich daraus ergeben, daß die 
Vorquellungstemperatur bei allen Versuchsreihen leider nicht konstant 
gehalten werden konnte. Gemessen wurde diesmal auch das zweite Mal — 
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nach 19 Stunden — mit dem Einokular in !/,, mm. Die Tuschemarken 
wurden mit einer spitzen Feder so tief im Gewebe angebracht, daß sie 
auch noch zu sehen waren, wenn sich das Samenhäutchen von der 
Radikula losgelöst hatte. 


Tabelle 3. Einfluß von verschieden lang vorgequollenen isolierten 
Kotyledonen auf die Keimungsgeschwindigkeit von Gurkensamen. 

















Zuwachs in % der markierten Strecke auf der Radikula 
1, Kotyledonen-Samen 
Kontrolle + 0 Std. + 8 Std. + 27 Std. 
(ohne Kot.) | vorgekeimte | vorgekeimte | vorgekeimte 
Kotyledonen | Kotyledonen | Kotyledonen 
Nach 5 Std. gemessen 13 18 19 24 
Nach 19 Std. gemessen 49 42 37 25 











Aus der Tabelle 3 ist zu ersehen, daß nach 19 Stunden alle Kotyledonen 
die Auskeimung gehemmt hatten. Je länger die Vorquellungszeit war, 
desto stärker war die Hemmung. Die von den nicht vorgequollenen 
Keimblättern ausgesandten Stoffe hatten die Keimung kaum und die 
aus 30 Stunden vorgequollenen am stärksten beeinflußt. Innerhalb 
dieser 30 Stunden war wahrscheinlich der im trockenen Samen gar nicht 
oder kaum vorhandene Stoff aktiviert oder immer stärker neu gebildet 
worden. Daher war also bei den vorhergehenden Versuchen die Keimungs- 
förderung der fast kotyledonenlosen Samen gegenüber unversehrten erst 
nach ungefähr 20 Stunden aufgetreten; dann erst konnten die Kotyle- 
donen ihren Hemmstoff auf dem Embryo wirksam machen. 

In schöner Übereinstimmung damit steht das Ergebnis eines Ver- 
suches, der in Anlehnung an einen solchen von RUGE angestellt wurde. 
Er zeigte, daß die Ausscheidung der keimungshemmenden Stoffe am 
stärksten nach 26 Stunden war, d.h. die Auskeimung von Gurken- 
samen wurde am stärksten gehemmt, wenn im selben Keimbett vorher 
26 Stunden lang andere Gurkensamen gekeimt hatten. Daß die auf die 
Keimung erzielte Wirkung der Hemmstoffe allerdings nicht nur von 
dem Grad der Vorquellung der Keimblätter abhängt, sondern auch von 
dem Stadium, in dem der Embryo selbst sich gerade befindet, zeigt, 
daß nach 5 Stunden dieselben Hemmstoffe gar keine hemmende, sondern 
sogar eine schwach fördernde Wirkung zeigten. Haben die Samen nämlich 
19 Stunden gekeimt, so hemmen 8 Stunden — also im ganzen 8+19— 
27 Stunden — vorgequollene Samen. Haben die Samen dagegen erst 
5 Stunden gekeimt, so fördern Kotyledonen, die nach gleichlanger Vor- 
quellungszeit auf dem Keimbett dieser Samen liegen. Ein zweiter Be- 
weis ist der etwas abweichende Ausfall eines Versuches, bei dem die 
1/ -Kotyledonensamen allein schon eine Zeitlang vor Versuchsbeginn ver- 
sehentlich auf feuchtem Filtrierpapier gelegen hatten. Bei diesem Ver- 
such wurde das charakteristische Versuchsergebnis schon nach 5 Stunden 
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erhalten — zu einer Zeit also, in der, wie oben gezeigt, die anderen 
Samen noch mit schwacher Keimungsförderung reagierten. 

Kochte man trockene isolierte Kotyledonen 10—15 Min. lang, so war 
ihre auf die Keimung ausgeübte hemmende Wirkung bedeutend stärker 
als die von ungekochten, nicht vorgequollenen Keimblättern; ebenso 
war es, wenn 6 oder 12 Stunden vorgequollene Keimblätter geprüft 
wurden. Kochte man jedoch 27 Stunden vorgequollene Kotyledonen, 
so wurde die erzielte Keimungshemmung schwächer. Es scheint demnach 
als ob das Kochen das Gleichgewicht der Aktivierungs- oder Bildungs- 
Be vorgängeinerhöhtem Maße 
% in der Richtung verschiebt, 
2 in der sie gerade veriaufen : 
10 ist der fragliche Stoff erst 
im Entstehen, wird dieses, 
ist er dagegen im Unwirk- 
samwerden, so wird die In- 
aktivierung beschleunigt. 

d) Einfluß von Hetero- 
auxin und B,. Für jede 
Versuchsreihe wurden 400 
Gurkensamen verwendet; 
diese wurden in 10 PETRI- 
Schalen verteilt, in. denen 
Abb. 5. Einfluß des Hoterosuzins auf die Keimungs- Cine Lage Filtrierpapier 

geschwindigkeit. lag. In jede Schale wurde 
3,5 cem Flüssigkeit ge- 
geben. Bei der Kontrolle wurde Leitungswasser benutzt. Sämtliche 
Versuche wurden im dunklen Konstanzkasten bei einer Temperatur 
von meist 27°C angestellt. Nach durchschnittlich 12—15 Stunden wurde 
das erste Mal bei rotem Licht die Auskeimung festgestellt und dann 
bis zum Versuchsschluß alle 2 Stunden. Als ausgekeimt wurden die 
Samen betrachtet, bei denen man mit bloßem Auge gut die Radikula 
erkennen konnte. Es zeigte sich, daß die Gurken beim Auskeimen 
gegen Temperaturschwankungen so empfindlich sind, daß im selben 
Konstanzkasten die Keimprozente der einzelnen Schalen fast um 50% 
voneinander abwichen, wenn man die PETR1-Schalen übereinander stellte. 
Es mußten daher alle Schalen nebeneinander auf den Boden des Konstanz- 
kastens gestellt werden. 

Zunächst wurde der Einfluß von Heteroauxin auf die Keimungs- 
geschwindigkeit geprüft. Die Abb.5 zeigt die Keimprozente an den 
aufeinander folgenden Zeiten bei Einwirkung der Heteroauxinkonzen- 
trationen von 10-5, 10-7, 10 und 10-1; Heteroauxin in den drei 
erstgenannten Konzentrationen ist also ziemlich indifferent oder schwach 
hemmend, während 19-1 die Keimung stark hemmt. Amlong und 











im Zusammenhang mit dem Wuchastoffproblem. 527 


Naundorf (1939) haben eine Steigerung der Keimungswerte bei Gurken 
festgestellt, wenn sie die Samen vorher 24 Stunden in einer Belvitan- 
lösung beizen. Da jedoch 18 Jahre altes Saatgut verwendet wurde, 
klärt sich dieser Widerspruch zum obigen Versuchsergebnis auf. Die 
Verfasser geben selbst zu, daß das von Heteroauxin beeinflußte Keimungs- 
wachstum stark vom Alter des Saatgutes abhängt. Normalerweise ver- 
lieren Gurken schon nach 6—8 Jahren ihre Keimkraft. Rugg (1938/39) 
findet, daß jede seiner angewendeten Wuchsstoffkonzentrationen von 
10? bis 10-10 die Keimung der Avena-Karyopsen hemmt, da sie im 
Endosperm schon die optimale Menge Wuchsstoff enthalten. 

In der gleichen Weise wurde geprüft, ob das oft in Samen festgestellte 
Vitamin B,, das Aneurin, keimungsbeschleunigend wirkt. Aber es hat 
offenbar eine andere Funktion in den Samen, denn bei Gurken hat es in 
den Konzentrationen 10-5, 10-7 und 10? auf die Keimung keinen Einfluß. 


III. Zusammenfassung. 

Die Keimungsversuche mit den Samen von Cucumis sativus haben 
gezeigt, daß sowohl im Fruchtfleisch und -saft der Gurke wie in der 
Samenschale und den Kotyledonen Stoffe enthalten sind, die die 
Keimungsgeschwindigkeit von Gurkensamen beeinflussen. Ferner 
scheiden keimende Samen und quellende Kotyledonen solche Stoffe ins 
Keimbett aus. Ob diese Stoffe identisch miteinander sind, ist nicht 
erwiesen. Jedenfalls sind sie nicht durch Heteroauxin oder Aneurin, 
die wirkungslos bleiben, zu ersetzen. Die aus den Kotyledonen mit 
Wasser ausgezogenen Stoffe können auch durch längeres Kochen nicht‘ 
zerstört werden. Kocht man die Kotyledonen selbst, so geht ebenfalls 
ihre hemmende Wirkung nicht verloren. Ferner erreichen beide Stoffe 
ihre Wirkung ungefähr zur selben Zeit. Es ist also anzunehmen, daß es 
sich um ein und denselben Stoff handelt. Charakteristisch für den 
Kotyledonenhemmstoff ist seine ganz allmähliche Bildung oder Akti- 
vierung, die bis etwa 30 Stunden ansteigt, um dann langsam wieder 
wirkungslos zu werden. RUGE behauptet auf Grund seiner Versuche an 
Helianthus annuus, daß schon während der ersten Stunden die ,,keimungs- 
hemmenden Systeme‘ inaktiviert und langsam in keimungsfördernde 
umgewandelt werden. Der Widerspruch zu obigen Versuchen klärt sich 
wohl dahin auf, daß RUGE mit einem viel langsamer keimenden Objekt 
arbeitete. Er begann seine Messungen, wenn die Kontrolle ungefähr zu 
5% gekeimt war; das war meist nach 30 Stunden; zu dieser Zeit waren 
die Gurkensamen lange zu 100% ausgekeimt und die Messungen schon 
abgebrochen. Es ist nötig, die Versuche mit Gurkensamen zeitlich weiter 
zu fassen, um festzustellen, ob auch hier aus den keimungshemmenden 
Stoffen keimungsfördernde entstehen. Ein langsames Unwirksamwerden 
der hemmenden Substanz ist jedenfalls festgestellt worden. Nach RUGE 
finden diese Vorgänge in den einzelnen Organen des Samens nur in seinem 
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natürlichen Verband statt. Versuche in dieser Richtung mit Gurken- 
samen zeigten aber, daß die allmähliche Bildung der keimungsbeein- 
flussenden Stoffe in derselben Weise auch in isolierten Keimblättern 
vor sich geht. 


2. Stemmorgan. 
I. Problemstellung. 

Wenn man einen Cucumis-Samen mit seiner Flachseite auf einer 
horizontalen Unterlage zum Keimen bringt, so beginnt unter optimalen 
Bedingungen schon nach etwa 6 Stunden die Radikula sich merklich zu 
strecken. Kurze Zeit un krümmt sich die Wurzelspitze unter. dem 
Einfluß der Schwerkraft positiv 
geotropisch. Das Krümmungsknie 
liegt anfangs gerade an der Stelle, 
wo die Wurzel und das inzwischen 
ebenfalls etwas ausgewachsene 
Hypokotyl zusammenstoßen, also 
dort, wo beide Organe zunächst 
ihre Hauptwachstumszone besitzen. 
Sehr bald aber schreitet es etwas 
nach oben fort und liegt dann ganz 
im Hypokotyl. Auch wenn man 
vor dem Auslegen der Samen die Wurzel abschneidet, krümmt sich das 
auskeimende Hypokotyl nach abwärts; es reagiert positiv geotropisch, 
auch wenn die Wurzel fehlt. Allerdings kommt es auch zu einer Hypo- 
kotylkrümmung, wenn man die keimenden Samen um eine horizontale 
Achse dreht; es handelt sich dann um eine autonome, von der Schwer- 
kraft unabhängige Krümmung (vgl. SPERLICH, 1912). 

Wenn man die Samen zwischen zwei senkrechte, mit feuchtem 
Filtrierpapier überzogene Glasplatten klemmt, mit dem freien Radikula- 
ende nach oben, so kommt es ebenfalls zu positiv geotropischen 
Krümmungen der Wurzel und des Hypokytols. Die Organe krümmen 
sich nach unten, meist senkrecht zu den beiden Glasplatten (selten in 
Richtung der Platten), und zwar entweder nach vorne oder nach hinten, 
weil sie sich in der labilen Ruhelage befinden und ein kleines Überwiegen 
des Schwereeinflusses auf der einen oder anderen Seite genügt, daß sich 
die Organe nach der betreffenden Seite hin krümmen. 

Kurz nach der Keimung entsteht genau an der Grenze zwischen 
Hypokotyl und Wurzel das sog. Stemmorgan (vgl. Nor, 1902; s. Abb. 6). 
Es bildet sich, wie auch die Krümmung verläuft, immer auf der Konkav- 
seite aus. Der obere Teil des zapfenartigen Organs besteht aus Hypo- 
kotyl-, der untere aus Wurzelgewebe. Dieses ‚„verwächst‘ mittels der 
Wurzelhaare unten mit dem vorderen Rande des Samenschaleninneren 
und gestattet daher dem Hypokotyl bei seiner weiteren Entwicklung, 





Abb. 6. Gurkenkeimpflänzchen mit seem - 
organ. 
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die Kotyledonen aus der Samenschale herauszuziehen. Das Heraus- 
ziehen beginnt, wenn die Befestigung des Zapfens an dem Samenschalen- 
rande erfolgt ist. Um diese Zeit wird das bisher positiv geotropisch 
reagierende Hypokotyl an seinem unteren Ende negativ geotropisch ; 
gleichzeitig setzt ein viel intensiveres Wachstum ein (vgl. hierzu SPERLICH, 
1912). Da nunmehr Hypokotyl und Wurzel in entgegengesetzter Richtung 
wachsen, liegt die Stelle des Keimlings, an der sich das Stemmorgan 
gebildet hat, und die mit diesem verbun- 
dene Samenschale im Boden fest. Beim 
weiteren Wachsen des Hypokotyls werden 
daher die Kotyledonen samt der Plumula 
aus der Samenschale herausgezogen, die 
an der Grenze zwischen Hypokotyl und 
Wurzel noch lange dem Keimling anhängen 
kann (vgl. Abb. 7). 


Das Stemmorgan, dem also eine zwar nur 
kurzdauernde, aber wichtige Aufgabe beim 
Keimvorgang zufällt und das bei vielen Cucurbi- 
taceen, aber auch bei Vertretern anderer Familien 
vorkommt, hat des öfteren zu Untersuchungen 
über die Art seiner Entstehung angeregt. Schon 
CH. Darwın (1882) schreibt über das Stemm- 
organ, daß es zur einen Hälfte der Wurzel, zur 
anderen dem Hypokotyl angehört. Seine Ent- 
stehung führt Fr. Darwın (1885) auf die Schwer- 
kraft zurück, da bei der Rotation der Keimlinge 
um die Längsachse des Klinostaten statt des 
einseitigen Stemmorgans ein ringförmiger Wulst 
entsteht. NoLz (1901) findet auf Grund seiner 
eingehenden Versuche an Cucurbita Pepo den Abb. 7 (s. Text). 
„morphästhetischen Reiz‘, also die Krümmung 
des Hypokotyls und der Wurzel, als zweiten Bildungsfaktor. Jeder Faktor für 
sich löst zwar auch die Bildung eines Stemmorganes aus; jedoch nur, wenn 
beide Faktoren, Schwerereiz und Körperformreiz, zusammenwirken, wird das 
Organ so ausgebildet, daß es seiner Funktion gerecht werden kann. Später haben 
W. Crockers, L. J. Knicut und E. RoBerts (1910) die Frage von neuem unter- 
sucht. Sie kommen zu dem Schluß, daß es nur auf die Krümmung, nicht auf 
die Schwerkraft ankommt. Außerdem sollen äußere Einflüsse nicht die Entwicklung 
des Stemmorgans auslösen, wie NoLL annimmt, sondern nur seine Entwicklung 
beeinflussen. Nach SPERLICH (1912) kommt die einseitige Wulstbildung dadurch 
zustande, daß die Konvexflanke durch ihr stärkeres Längenwachstum zum Strecken 
ihrer Zellen in radialer Richtung nicht befähigt ist. Nach dem Auftreten der negativ 
geotropischen Krümmung des Hypokotyls können sich die Stemmorganzellen 
auch an der Längsstreckung beteiligen. In neuerer Zeit hat sich G. WHITING (1938) 
mit dem Stemmorgan beschäftigt. Ihre anatomischen Studien haben gezeigt, daß 
sich im Embryo noch keine Anlage des Stemmorgans befindet, während der Über- 
gang des Leitbündels der Wurzel zu denen des Sprosses schon ausgebildet ist. Erst 
am dritten Tage zeigen Querschnitte kambiumartige Teilungen, die sich an einer 
Stelle auch auf den Zentralzylinder erstrecken, während weiter oben und unten 
nur die Rinde von der Teilung ergriffen wird; diese Teilungen führen zur Bildung 
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des Stemmbrgans. G. Wuitine versucht keine Erklärung für seine Entstehung 
in ihrer rein die anatomische Seite der Frage berührenden Arbeit. 

Heute, wo man zur Erkenntnis gekommen ist, daß alles Wachstum von Pflanzen- 
hormonen gesteuert wird, lag es nahe, die Entstehung des Stemmorgans von diesem 
Standpunkt aus zu untersuchen. 


II. Versuche. 

Auxin ist mit Sicherheit in vielen Samen nachgewiesen worden. 
Bei Cucumis-Samen findet es sich reichlich in den Kotyledonen ge- 
speichert. Wenn es bei der Stemmorganbildung von Bedeutung sein 
sollte, so müßte diese irgendwie beeinflußt werden, wenn man dem 
Keimling den natürlichen Wuchsstoffvorrat möglichst entzieht. Es 
wurden daher an geschälten trockenen Samen die Kotyledonen entfernt 
und die so präparierten Embryonen zum Keimen auf Fließpapier aus- 
gelegt, das mit einer zuerst von H. J. Brown und C. H. Morris (1890), 
später von F. Köcı (1936) verwendeten Saccharosenährlösung getränkt 
war. Sie hat folgende Zusammensetzung: 


Saccharose 250 g FePO, 0,015 g 
KNO, 2g Na,B,O, 0,00001 g 
KH,PO, 2g ZnSO, 0,00001 g 
Ca(NO,), 8g Aqua dest. 101 


MgSO,.7H,O 2g 


Am dritten Tage zeigten sich kleine Stemmorgane. Nun ist es ja 
sicher, daß auch im Hypokotyl noch Wuchsstoff vorhanden ist, denn 
auch ihrer Kotyledonen beraubte Embryonen zeigen noch deutliche 
Hypokotylkrümmungen. Bei einem nächsten Versuch wurde daher das 
Hypokotyl am oberen Ende möglichst gekürzt, sobald es etwas aus- 
gewachsen war. Wieder traten — sofern die Keimlinge überhaupt weiter- 
wuchsen — Stemmorgane auf. Je mehr vom Hypokotyl weggenommen 
wurde, um so kümmerlicher waren die Stemmorgane. Da aber dabei 
in demselben Maße wie der Wuchsstoff auch die Nährstoffe abnehmen 
und damit das allgemeine Wachstum des Keimlings zurückgeht, ist es 
nicht möglich, die Frage nach dem Zusammenhang zwischen Wuchs- 
stoff und Stemmorganbildung auf diese Weise zu klären. Es mußte 
daher ein anderer Weg eingeschlagen werden!. 

Wie oben erwähnt, sieht NoLL die Ursache für die Bildung des Stemm- 
organs in der Schwerkraft und der mechanischen Krümmung der 
Radikula. Beide Faktoren können aber eine Anreicherung bzw. Stauung 
des Wuchsstoffes bewirken. Ich versuchte daher, eine solche Stauung 
künstlich zu verursachen. Trocken aus der Samenschale herauspräparierte 
Embryonen, bei denen ich die Kotyledonen entfernte, ließ ich auf senk- 
rechten, mit Filtrierpapier überzogenen Glasplatten, die in der oben 


! Alle Keimlinge aus keimblattlosen Embryonen zeigten übrigens ein abnormales 
Aussehen: das Hypokotyl war stark verdickt und verkürzt und die Wurzel ohne 
jeden Übergang lang und dünn. 
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erwähnten Nährlösung standen, wachsen, bis die Würzelchen 5 mm lang 
waren. Nun brachte ich etwas unterhalb des Überganges von Wurzel 
zu Hypokotyl einen quer verlaufenden Einschnitt mit einer Rasier- 
klinge an und steckte ein Streifehen Stanniol hinein. Am zweiten Tage 
traten zwar mehr oder weniger starke Verdickungen, aber keine Stemm- 
organe auf. Am dritten Tage hatten sich die meisten Würzelchen vom 
Schnitt weg gekrümmt. An der Konkavseite entstand dann wie ge- 
wöhnlich das Stemmorgan. Man sieht daraus wieder, einen wie großen 
Einfluß die Krümmung des Hypokotyls auf die Ausbildung des Stemm- 
organs hat. Über die Beteiligung des Wuchsstoffes sagt aber auch dieser 
Versuch nichts aus. 

Ich schlug daher einen anderen Weg ein, um den Wuchsstoff, wenn 
in diesem Falle auch nicht einseitig, zu stauen. Gurkensamen wurden 
auf Glasplatten, die mit Filtrierpapier 
überzogen waren, mittels eines Gummi- 
bandes festgehalten; die Anordnung 
wurde im übrigen so getroffen, wie 
sie im Frankfurter Institut zum Kulti- 
vieren von Avena-Keimlingen üblich 
ist. War die Radikula 5—10 mm lang, 
so wurde die Spitze bis etwa zur Basis Abb. 8 (s. Text). 
der Wurzel abgeschnitten. Die so prä- 
parierten Keimpflänzchen wuchsen im Wasser weiter. Als Kontrollen dien- 
ten Pflänzchen mit unversehrter Wurzel. In einem Versuch, der im Hellen 
durchgeführt wurde, hatten die Versuchspflanzen zu 33% Stemmorgane 
gebildet gegenüber 23% der Kontrolle und in einem anderen im Dunkeln 
angestellten Versuch 29% gegenüber 11% der Kontrolle. Offenbar hatte 
sich der Wuchsstoffstrom an der Schnittfläche gestaut und dadurch die 
stärkere Stemmorganbildung ausgelöst. Auch der Nährstoffstrom mußte 
sich an dieser Stelle stauen. Daß aber bei der Bildung des Stemmorgans 
dem Wuchsstoff die Hauptrolle zufiel, zeigte folgender Versuch, bei 
dem die Schnittfläche mit einer 0,05%igen Wuchsstoffpaste bestrichen 
wurde. Schon einen Tag nach dieser Behandlung waren die Stemmorgane 
ausgebildet, und zwar viel zahlreicher als im vorherigen Versuch ohne 
zusätzlichen künstlichen Wuchsstoff: 77,5% gegenüber 20% der Kon- 
trolle. Vor allem aber waren sie auffallend stark und groß (Abb. 8). 
Meist waren sogar zwei kräftige Stemmorgane an je einer der beiden 
Flanken entstanden, oder das ganze Hypokotyl war am Übergang zur 
Wurzel von einem breiten wulstigen Kragen umgeben. Um die Wirkung 
eines einseitigen Wuchsstoffstromes in dem Hypokotyl auf die Stemm- 
organbildung zu untersuchen, wurden folgende zwei Versuche angestellt: 
An einer Anzahl geschälter Gurkensamen wurde ein Kotyledo entfernt, 
um festzustellen, ob das Stemmorgan dann auf der Flanke entsteht, 
zu der der stehengebliebene Kotyledo den Wuchsstoff nach unten leiten 
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konnte. Wurden die so präparierten Embryonen nach der Avena- 
Anzuchtmethode mit Gummibändern auf der Glasplatte festgehalten, 
so traten tatsächlich an der vermuteten Stelle die Stemmorgane auf. 
Damit hat es aber folgende Bewandtnis: Die Innen- 
seite eines Kotyledos besitzt zu Anfang ein viel 
y./ stärkeres Quellungsvermögen als die Außenseite. 

y Sie krümmt sich daher beim Befeuchten des Koty- 

¥ ledos sehr stark konvex. Die darunterliegende Radi- 
kula wird davon in Mitleidenschaft gezogen. Da 
aber das Stemmorgan immer auf der Konkavseite 
entsteht, so liegt es stets auf der Flanke unterhalb des 
stehengebliebenen Kotyledos. Unterbindet man die 
Krümmung des Kotyledos, indem man ihn zwischen 
zwei Glasplatten klemmt, so entsteht das Stemm- 
organ unregelmäßig bald auf der einen und bald auf 
der anderen Seite. Der folgende Versuch zeigt aber, 
daß die Stemmorganbildung dennoch vom Wuchs- 
stoff abhängt, der von den Kotyledonen ungleich 
a stark in die beiden Flanken des Hypokotyls abgeleitet 














Abb. 9au.b. Einfluß des einem Kotyledo zugefiihrten Wuchsstoffes auf das Wachstum des 

Hypokotyls und die St Wurzel vor Beginn des Versuches abgeschnitten. 

a Versuchsanordnung, b oben: kein Wuchsstoff zugeführt, unten: Wuchsstoff einem 

Kotyledo von außen zugeführt; die Hypokotyle krümmen sich alle nach der Seite dieses 
Kotyledos. 





wird. Die geschälten Gurkensamen wurden invers zwischen zwei mit 
Filtrierpapier überzogene Glasplatten geklemmt. Bei einem Teil der 
Samen wurde ein Kotyledo außen mit einer 0,2%igen Wuchsstoffpaste 
bestrichen (Abb. 9a). Bei allen so behandelten Samen krümmte sich 
die Radikula positiv, also nach der behandelten Seite hin, und in 
dem Krümmungsknie entstand ein kräftiges Stemmorgan. Wenn die 
Wurzel abgeschnitten wurde, zeigte sich überraschenderweise, daß das 
Hypokotyl in diesem Entwicklungsstadium in der gleichen Weise auf 
Wuchsstoff reagierte wie die Wurzel, d.h. bei einer Konzentration, 
die bei Stengeln sonst negative Krümmungen auslöst, antwortet das 
Hypokotyl wie die Wurzel mit einer positiven Krümmung (vgl. G. STAHL- 
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BERG, 1940, S. 14f. u. Fig. 8, sowie unsere Abb. 9b)!. Wieder entstand 
das Stemmorgan daher an der mit Wuchsstoff behandelten Seite. 


Ein weiterer Versuch galt der Prüfung, wie zusätzlicher künstlicher 
Wuchsstoff auf die Ausbildung des Stemmorgans wirkt, wenn er vor 
Wachstumsbeginn zugeführt wird. Jakes (1939) hat ähnliche Versuche 
an Radieschen ausgeführt. Er findet, daß für die natürliche Knollen- 
bildung Wuchsstoff verantwortlich zu machen ist, denn in höheren 
Konzentrationen löst Wuchsstoff nicht nur Zellstreckungen, sondern 
auch Zellteilungen in der Querrichtung aus. Nach Behandlung der 
Samen mit Heteroauxin in steigenden Konzentrationen zeigt sich eine 
immer stärker werdende Geschwulst an der Grenze zwischen Hypokotyl 
und Radikula. Auffallend war dabei, daß die Wirkung scharf lokalisiert 
war. Im folgenden Versuch wurden Gurkensamen 24 Stunden lang in 
Prreı-Schalen eingequollen, und zwar ein Teil zur Kontrolle in Wasser, 
ein Teil in 10-*- und ein Teil in 10-1-Heteroauxinlösung. Dann wurden 
sie abgespült, auf Glasplatten gesetzt und im dunklen Konstanzraum bei 
24°C in Leitungswasser wachsen gelassen. Tabelle 4 zeigt das Ergebnis. 


Tabelle 4. Einfluß des dem Einquellungswasser zugesetzten Hetero- 
auxins auf die Ausbildung des Stemmorgans. 








Ohne Einfaches Doppeltes oder ring- 

Stemmorgan Stemmorgan férmiges Stemmorgan 
% % % 
Hoipalle … ss 42088 6 91 3 
10 Heteroauxin . . . . 12 85 3 
10-1 Heteroauxin . . 0 21 79 











Das Interessante bei diesen Versuchen war, daB die Wuchsstoff- 
wirkung streng lokalisiert ist. Im Gegensatz zu anderen Keimpflanzen 
(z.B. Mirabilis), bei denen das ganze Hypokotyl zylinderförmig an- 
schwillt und sich von der Wurzel scharf absetzt, beschränkt sich bei 
Cucumis — auch bei reichlicher Wuchsstoffzufuhr — die Querteilung 
nur auf das Gewebe am Übergang von Wurzel und Hypokotyl. Dieser 
sich sehr lebhaft teilende Zellkomplex zieht offenbar wie den natürlichen, 
so auch den künstlich zugeführten Wuchsstoff an sich. Zunächst entsteht 
ein zweiseitiges Stemmorgan, das immer stärker und kräftiger wird und 
schließlich an den schmalen Flanken miteinander zu einem wulstigen 
Kragen verwächst (Abb. 10). Es wird besonders dick, wenn man den 
Wuchsstoff auf geschälte Samen einwirken läßt. 


Wird wirklich zur Bildung des Stemmorgans Wuchsstoff verbraucht» 
so muß sich dieser plötzlich auftretende Wuchsstoffbedarf im Gesamt- 


wachstum des Keimlings entsprechend bemerkbar machen, da das 


1 Die Abbildung bei STAHLBERG steht auf dem Kopf und ist um 180° gedreht 
zu denken. 


Planta Bd. 33. 35 
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Stemmorgan ein Attraktionszentrum für Wuchsstoff sein wird. Tat- 
sächlich kann man einen solehen Einfluß feststellen. Eine Serie von 
ungefähr 1!/, Tagen alten Gurkenkeimlingen wurde mit festen Stanniol- 
manschetten versehen, um die Bildung von Stemmorganen zu unter- 
binden, und vertikal gestellt; die andere Serie bekam ebenfalls lose 
Stanniolmanschetten und wurde zur besseren Ausbildung von Stemm- 
organen in die horizontale (geotropische Reiz-) Lage gebracht. Jeden 
Tag wurde die Wurzellänge beider Serien gemessen. 





a b e d 
Abb. 10a—d. Ausbildung des Stemmorgans unter dem Einfluß von Heteroauxin, 
das dem Eing zugesetzt wird (10-"). a Unbehandelte Kontrolle, 





b und e ungeschälter, d geschälter Same. 


Aus der Abb. 11 geht hervor, daß das Wurzelwachstum der die 
Stemmorgane ausbildenden Keimpflänzchen gegenüber denen ohne 
Stemmorgane etwas zurückbleibt. Vom 4. Tage an gleicht sich dieser 
Unterschied wieder aus. Dann ist auch die Stemmorganbildung beendet. 

Die Versuchsanordnung erwies sich aber als ungünstig. Erstens 
wachsen beide Versuchsserien nicht unter genau gleichen Bedingungen, 
weil die Schwerkraft in zwei verschiedenen Richtungen wirkt; ferner 
bilden die Keimlinge sehr oft trotz vertikaler Lage und Stanniol- 
manschetten Stemmorgane aus. Ich änderte daher die Versuchsanordnung 
folgendermaßen: nach der oben erwähnten Avena-Anzuchtmethode ließ 
ich 120 Gurkensamen im Hellen keimen und wachsen und maß jeden 
Tag die Wurzellänge. Sobald sich die Sternmorgane zeigten, markierte 
ich die betreffende Pflanze nachträglich auf meiner Tabelle und erhielt 
30 den Wachstumsverlauf der Wurzel von den Pflanzen, die ein Stemm- 
organ gebildet (20%), und der, die keines gebildet hatten (Abb. 12). 
Der Kurvenverlauf zeigt bei den Pflanzen mit Stemmorgan eine Hemmung 
im Wurzelwachstum, die am dritten Tage gegenüber denen ohne Stemm- 
organ bis zu 18% ansteigt und dann wieder fällt. 
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Für das Längenwachstum der Wurzel ist der Wuchsstoffbedarf nach 
den neueren Erkenntnissen äußerst gering. Einen viel stärkeren Wuchs- 
stoffverbrauch hat das Hypokotyl, auf dessen Wachstumsverlauf sich 
ein Wuchsstoffentzug folglich viel stärker auswirken müßte. Es wurden 
daher in mehreren Versuchen die Länge der Wurzel und des Hypokotyls 
von Gurkenkeimpflanzen mit und ohne Stemmorgan einmalig gemessen. 
Die Messung der einzelnen Versuchsserien ist zu verschiedenen Zeit- 
punkten innerhalb der Entwicklung der Keimpflanze erfolgt; es liegen 
deshalb die Prozentzahlen etwas auseinander, da sich die Unterschiede — 
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Abb. 11. Wurzellänge abhängig von der Abb. 12. Wurzellänge abhängig von der 
Stemmorganbildung. Stemmorganbildung. 


wie wir gesehen haben — allmählich wieder ausgleichen. Immer aber 
ist eine Hemmung im Wachstum des Keimlings mit Stemmorgan fest- 
Tabelle 5. Wachstumshemmung von Wurzel und Hypokotyl bei Pflanzen 


mit Stemmorgan in Prozenten des Wachstums dieser Organe bei 
Pflanzen ohne Stemmorgan. 











Prozentuale Wachstums- 
Anzahl der Verhältnis hemmung der Pflanzen 
“Versuchs- der Pflanzen mit zu denen ohne 
pflanzen mit und ohne Stemmorgan 
Stemmorgan 
Wurzel Hypokoty! 
Hellversuche. . . . . 58 30 : 28 4,4 27 
92 46 : 46 3,2 19,6 
Dunkelversuche . . . 33 11 : 22 30 63 
71 44 : 27 54 81 














zustellen, und zwar ist die Hemmung beim Hypokotyl prozentual viel 
stärker als bei der Wurzel (Tabelle 5). 

Auf genau gleiche Temperatur bei Dunkel- und Hellversuchen wurde 
nicht geachtet; aber aus der großen Verschiedenheit der erhaltenen Werte 
kann man schließen, daß die Hemmung im Dunkeln bedeutend stärker 

35* 
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ist. Das erklärt sich leicht aus der Tatsache, daß im Licht ohnedies 
das Wachstum des Hypokotyls gehemmt ist, so daß eine Hemmung 
durch weitere Faktoren sich viel weniger stark auswirken kann. 


III. Zusammenfassung. 


Aus allen angeführten Versuchen geht klar hervor, daß bei der 
Stemmorganbildung der Wuchsstoff eine bedeutende Rolle spielt. Fließt 
in einer Flanke des Hypokotyls ein stärkerer Wuchsstoffstrom, so bildet 
sich an dieser Seite das Stemmorgan (weil infolge der für diesen Zeitpunkt 
charakteristischen Reaktion des Hypokotyls die Konkavseite der 
Krümmung nach dieser Seite zeigt). Wird der Wuchsstoff in beiden 
Flanken stark angereichert oder gestaut, so bildet sich ein zweiseitiges 
oder ringförmiges, sehr stark ausgeprägtes Stemmorgan aus. Auch 
Wachstumsmessungen sprechen für sehr starken Wuchsstoffverbrauch ; 
Wurzel und Hypokotyl der Pflanzen mit Stemmorgan bleiben zu der 
Zeit seiner Ausbildung ein paar Tage im Wachstum zurück gegenüber 
denen von Pflanzen, die kein Stemmorgan gebildot haben. 

Die Wuchsstoffwirkung ist in dem entsprechenden Entwicklungs- 
stadium streng lokalisiert. Nur an dem Übergang von Wurzel zu Hypo- 
kotyl kann eine genügende Wuchsstoffmenge die Bildung eines Stemm- 
organs auslösen. Man wird daher zu der Vorstellung geführt, daß diese 
Zellen eine erhöhte ,,Empfindlichkeit“ gegenüber Wuchstoff besitzen, da 
sie sich schon bei einer Konzentration in der Querrichtung strecken, 
auf die die übrigen Radikulazellen noch mit Längsstreckung reagieren. 
Die Ursache aber, daß ein ganz abgegrenzter Zellkomplex zu einem be- 
stimmten Zeitpunkt auf Wuchsstoff bedeutend leichter anspricht als die 
Nachbarzellen, ist bestimmt genotypischer Natur. 


3. Keimwurzelwachstum. 
I. Problemstellung. 


Die Erkenntnis, daß der Unterschied der Wuchsstoffwirkung auf 
Sprosse und Wurzel nur gradueller Natur ist, ist noch nicht sehr alt. 
E. R. FA8ER (1936) beobachtete zum ersten Male eine negative Krümmung 
bei einer Vicia Faba-Wurzel, deren Flanke sie mit Wuchsstoffpaste be- 
strichen hatte. Ungefähr zur selben Zeit erkannten GEIGER-HUBER und 
BurLerT (1936) bei ihren Versuchen an isolierten Maiswurzeln, daß die 
geringe Konzentration von 2,86 x 10-11 mol das Keimwurzelwachstum um 
100% förderten. Nun wurde die Frage dringlich, ob der Wuchsstoff, 
dessen Vorhandensein in der Wurzel BOYsEN-JENSEN (1933a) und 
THIMANN (1934) nachgewiesen hatten, in der Wurzel selbst gebildet wird. 
VAN OVERBEEK und Bonner (1938) finden eine Abnahme des Auxin- 

-gehaltes in isolierten Wurzelspitzen der Erbse, wenn sie 2 Wochen 
wachsen. SEGELITZ (1938) kommt zu dem Schluß, daß seine Maiswurzeln 
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Wuchsstoff gebildet haben. Die Maiswurzeln haben die Eigenschaft, im 
Hellen zu ergrünen und damit zu assimilieren. Dieser Umstand macht 
wohl die Wuchsstoffsynthese möglich. 

Bei eigenen Versuchen über den Einfluß des Wuchsstoffes auf die 
Keimwurzel der Gurke stieß ich auf eine merkwürdige Erscheinung; bei 
Verwendung steigender Wuchsstoffkonzentrationen trat eine zweigipflige 
Kurve auf. In einer kurzen Mitteilung habe ich darüber berichtet 
(E. Kaurmann 1938). Es mußte versucht werden, für diesen Tatbestand 
eine Erklärung zu finden. 


II. Versuche. 

a) Einfluß der Nährlösung. Um den Einfluß des Wuchsstoffes auf die 
Keimwurzel der Gurke zu studieren, war es angebracht, sie möglichst 
quantitativ von jeder natürlichen, 35. 
aber unkontrollierbaren Wuchsstoff- mn 
quelle zu trennen. Zu den ersten 
Versuehen wurden daher trocken aus 
den Gurkensamen herauspräparierte 
Embryonen benutzt, deren Kotyle- 77 
donen entfernt wurden. Sie wurden 
1!/,—1 Tag in Perri-Schalen auf Fil- „ 
trierpapier eingequollen. Zum Versuch 
wurden möglichst gleich aussehende 
Embryonen ausgesucht und zn je 10 
auf Glasplatten 6x9 cm gesetzt, die 
mit Filtrierpapier überzogen waren. af =) 2 „7 5° F7 7a a 
Diese Platten wurden in Präparaten- Abb. 13. mod von | 
gläser gestellt, in die unten eine Sac- wurzeln in drei aufeinanderfolgend 
charosenährlösung gegeben wurde. Bei en 2 ogg ang 
den Versuchsplatten wurden der Nähr- schnittswert aus je 10 Wurzeln für eine 
lösung gestaffelte Konzentrationen des ren ga 
Kaliumsalzes der B-Indolylessigsäure zugesetzt. Alle 24 Stunden wurde 
makroskopisch die Wurzellänge gemessen. Die Versuche wurden zunächst 
im Dunkeln und Hellen angestellt. Es stellte sich jedoch heraus, daß die 
Hellversuche nur sehr schwer ein eindeutiges Ergebnis lieferten. Denn 
sobald die Hypokotyle ergrünten, fing das Keimpflänzchen an, selbst 
Wuchsstoff zu produzieren, was das Ergebnis unbrauchbar machte, zumal 
die Wuchsstoffproduktion bei den nichtkonstanten Lichtverhältnissen 
schwanken mußte. 

Bei allen Versuchen der obigen Anordnung zeigte sich eine merk- 
würdige Erscheinung. Es stellten sich zwei Konzentrationen als optimal 
heraus (Abb. 13). Meist waren es die Konzentrationen 10-* und 10-4 
(auf Abb. 13 sind es die Konzentrationen 10-3 und 10-*). Meine weiteren 
Versuche galten nun der Erklärung der Zweigipfligkeit der Kurve. 


20 














Planta Bd. 33. 353 
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Zunächst prüfte ich den Einfluß der Nährlösung in bezug auf das 
Verhältnis Wuchsstoff zu Nährstoff. Nach der Hzynschen Theorie be- 
ruht die Wirkung des Wuchsstoffes zunächst auf der Erhöhung der 
plastischen Dehnbarkeit der Zellwände. Eine solche hat AMLONG (1937) 
auch für die unnatürlich hohe Konzentration 10%, und zwar bei 
Nährlösung 3 x verdünnt abgetöteten Wurzeln festgestellt. 
Unter der Voraussetzung, daß die 
Konzentration 10-* Wuchsstoff für 
Wurzelzellen schon unphysiologisch 
hoch ist, konnte daserste Maximum 











204 
also aus einer Reizwirkung erklärt 
werden. bei der Konzentration 10-4 
läge dann das günstigste Verhältnis 
75 Pr ow oF Pr; 27 Pr v7 zu vonWuchsstoff zu Nährstoff vor, das 


Abb. 14. Wachstum von Keimwurzeln iso. Peistarker Erhöhung der plastischen 
u? a 22 Bau ann. auf Dehnbarkeit der Zellwände gleich- 

: ‘ zeitig die starkste Intussusception 
als zweite Phase des Wachstums- 
vorgangs ermöglicht. 

Eine Serie wurde wie gewöhnlich 
angesetzt in Präparatengläsern, die 
die gewöhnliche Nährlösung mit 
gestaffelten Konzentrationen von 
10-3 bis 10-23 enthielten, die andere 
Serie wurde in einer auf die Hälfte 
ou = verdünnten Nährlösung mit den 
entsprechenden Wuchsstoffkonzen- 
’ trationen wachsen gelassen (Abb.14). 
u D #07 u’ %„” »” Wie aus dem Kurvenverlauf ersicht- 
Abb. 15. Wachstum isolierter Wurzeln unter ]jch, ruft das veränderte Nährstoff- 
dem Einfluß von Heteroauxin verschiedener A . - 

Konzentrationen. wuchsstoffverhältnis keine Ver- 
schiebung der Maxima hervor. 

Ich hatte in allen Versuchen bisher als Wuchsstoff das Kaliumsalz 
der B-Indolylessigsäure benutzt, da es leichter löslich ist als die Säure. 
Da das Kalium allein schon Zellstreckungen hervorrufen kann, nahm 
ich in einem anderen Versuch statt des Salzes die Säure, um seinen Ein- 
fluß auf die Zweigipfligkeit der Wachstumskurve der Wurzel zu prüfen. 
Auch dabei blieb das Ergebnis das gleiche. 

Im folgenden führte ich die Versuche an isolierten Wurzeln durch, 
da die Verwendung von Embryonen sich in mehr als einer Beziehung 
als ungünstig erwies. Zunächst war der natürliche Wuchsstoffvorrat 
immer noch beträchtlich, zumal es oft nicht zu vermeiden war, daß noch 
Kotyledonenreste am Embryo blieben. Ferner war die Streuung sehr 
groß. Auch wenn man die Embryonen nach dem Einquellen auf großen 
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Platten vorkeimen ließ, um die Möglichkeit einer besseren Auswahl der 
gleich stark entwickelten Keimlinge zu haben, wurde sie nicht wesentlich 
geringer. Endlich war das Herauspräparieren der Embryonen aus den 
trockenen Samen ziemlich mühsam und zeitraubend. Ich zog daher 
normale Keimpflänzchen auf Glasplatten, die mit feuchtem Filtrierpapier 
überzogen waren, an, suchte solche mit ziemlich gleichlangen Wurzeln 
aus, wenn sie durchschnittlich die gewünschte Länge erreicht hatten, 
trennte sie mit einem scharfen Rasiermesser ab und behandelte sie dann 
genau so wie die Embryonen. re war auch hier die Streuung 
sehr groß, aber es war leichter möglich, 74 





Wachstum der abgeschnittenen Wurzel 
wohl immer mehr vom normalen ab- it 
weicht. (Daher werden die Kurven 
flacher.) Auch ein Versuch auf Agar- | / 
Agar zeigte dieselben Ergebnisse (Ab- / 
bildung 16). 4 
STRUGGER (1932) findet beim Keim- VIN. VS y" 
wurzelwachstum von Helianthus eine pur Mont nat Mine En 
zweigipflige Kurve in Abhängigkeit festem (Agar-) Nährboden. 
vom py-Wert der Lösung, in der die 
Wurzel wächst. Ein Maximum lag bei py =5,5, das andere bei einem 
Pu zwischen 4 und 4,5. Eine Nachprüfung der hier benutzten Nähr- 
lösung mit dem Universalindikator von MERCK wie mit dem „Pehavi“ 
ergab, daß ihr pg-Wert bei sämtlichen Wuchsstoffkonzentrationen der 
gleiche ist, da die Nährlösung durch Phosphate gepuffert war. Der py- 
Wert lag im basischen Teil. Nach Warte (1932) und FrepLer (1936) 
wachsen aber isolierte Wurzeln am besten in schwachsaurer Lösung. 
Die Wurzeln bekamen daher von nun an die Prerrersche Nährlösung, 


modifiziert nach RoBBins (1938): 


für einen Versuch mehr Exemplare ™ A 
(meistens 10—20) zu nehmen. Die ,} ng À 
Abb. 15 zeigt, daß dann auch eine j | Agar -Agor 
zweigipflige Kurve entsteht. Es wurde ‚| | 
nun nur einmal nach 24 Stunden der | 
Zuwachs bestimmt, da das weitere „| ! Aussig Nohrlosung 
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Ca(NO,), 2g FeCl, 0,005 g 
KH,PO, 0,5 g KCl 0,25 g 
KNO, 0,5 g Glukose 1% 
MgSO, 0,5 g Aqua dest. 6000 ccm 


Sie hat einen pg-Wert von 4,9. 

b) Zonenwachstum. Bei diesem Versuch wurde der Einfluß des 
Heteroauxins auf die verschiedenen wachsenden Zonen der Wurzel 
untersucht. Es geschah dies auf Grund folgender Uberlegung: Jiingere 
Zellen werden bei einer anderen Konzentration optimales Wachstum 
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zeigen als ältere. Mißt man daher den Gesamtzuwachs der Wurzel, so 
könnte die Zweigipfligkeit der Kurve auf dem verschiedenen Verhalten 
der einzelnen Wurzelzonen den verwendeten Wuchsstoffkonzentrationen 
gegenüber beruhen. 

Die Gurkensamen wurden wie gewöhnlich im Dunkeln bei einer kon- 
stanten Temperatur von 24° C auf Glasplatten angezogen, bis ihre Wurzeln 
die gewünschte Länge hatten. Dann wurden sie abgeschnitten. Unter 
einem Binokular wurden sie mittels einer Zeichenfeder mit Tuschemarken 
versehen, die sie in die Zonen teilten. Die Präparatengläser, die die 
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Abb. 17. Zonales Wachstum der Gurkenkeim- Abb. 18. Der gleiche Versuch, den Abb. 17 
wurzel bei verschiedenen Wuchsstoffkonzen- darstellt, mit vier Zonen. 


trationen. 


Platten mit den Wurzeln enthielten, wurden in einen dunklen Konstanz- 
kasten mit der Temperatur von 27°C gestellt. Meist wurden Wurzeln 
einer Lange von durchschnittlich 20 mm verwandt, deren Wachstums- 
zone in drei Einzelzonen von je 0,7 mm eingeteilt wurde. Nach 
18 Stunden wurde der Zuwachs jeder Zone mit dem Horizontalmikroskop 
bestimmt. Man ersieht aus dem Kurvenbild (Abb. 17), daB die mittelste 
Zone die am weitaus stärksten wachsende ist, während die beiden be- 
nachbarten in ihrer Wachstumsstärke ziemlich gleich sind. Sie haben 
nur ein Maximum bei einer Konzentration von 10-1! bzw. 10°, während 
die Kurve der stark wachsenden Zone doch wieder zwei Gipfel bei 10-7 
und 10-23 zeigt. Ich folgerte daraus, daß diese Kurve wieder die Addi- 
tionskurve ist, die trotz ihrer Kleinheit noch zwei verschiedenartige 
und daber verschieden auf Wuchsstoff ansprechende Zellgruppen ent- 
hält. In einem nächsten Versuch wurden daher statt drei Zonen vier 
untersucht, deren Länge — von der Wurzelspitze angefangen — waren: 
1,1, 0,4, 0,3, 1,1mm. Wieder hatten die beiden am wenigsten wachsen- 
den obersten Zonen nur ein Maximum bei 10° bzw. 10-?, doch die 
Wachstumskurven der beiden stark wachsenden Zonen waren wieder 
zweigipflig; beide hatten ihr Maximum bei 10-7 und 10-12 (Abb. 18). 
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Dasselbe Ergebnis hatte ein ander:r Versuch mit fünf Zonen, von denen 
auf der Abbildung jedoch der besseren Übersichtlichkeit wegen nur drei 
eingezeichnet sind (Abb. 19). Man sieht auf den aufeinanderfolgenden 
Kurvenbildern recht anschaulich, wie eine. Zone die andere im stärksten 
Wachstum ablöst. Daß die ietzte Zone, auch wenn sie in den Bereich 
des stärksten Wachstums rückt, nur ein Maximum in ihrer Wachstums- 


1Zone (Wurzelspitze) Zuwachs kurve hat, entgegen den Ergeb- 
4 Zone noch 


2 
mm der nissen der anderen Versuche, wird 
4 N; seine Ursache darin finden, daß 
L | eae die Vorgänge in der längere Zeit 
1 noch der isolierten Wurzel nicht mehr ganz 





normal verlaufen. Auch die Ver- 
suche mit sieben Zonen ergaben 
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Abb. 19. Zonales Wurzelwachstum in vier Abb. 20. Wachstum 15 mm langer wuchs- 
aufeinanderfolgenden Stadien. stoffreier und -haltiger Wurzelspitzen in 


Heteroauxinlösung. (Durchschnittswerte 

aus 10 Wurzeln für jede Konzentration.) 
Maximum. Es ist also nicht möglich, die Wachstumszone in Gewebe 
stücke aufzuteilen, deren Wachstum unter der Wuchsstoffwirkung sich 
in einer eingipfligen Kurve ausdrückt. Die Ursache für die Zweigipflig- 
keit muß also in Vorgängen liegen, die sich in jeder einzelnen Zelle 
gleichermaßen abspielen. 

c) Einfluß des natürlichen Wuchsstoffes. Bei den Versuchen mit ab- 
geschnittenen Wurzeln konnte ich manchmal beobachten, daß bei 
Wiederholung des gleichen Versuches die erzielte Wachstumskurve ein 
anderes Bild ergab, ohne daß es seinen Grund in der Streuung haben 
konnte; in diesen Fällen war nicht darauf geachtet worden, daß die 
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Wurzeln der zwei Serien verschieden lange Zeit nach dem Isolieren in 
die Wuchsstofflösungen kamen. Außerdem war eine solche zweigipflige 
Wachstumskurve für Wurzeln anderswo noch nicht beobachtet worden. 
Die Forscher, die ähnliche Versuche an isolierten Wurzeln unternommen 
hatten, arbeiteten an wuchsstofffreien Wurzeln, da sie Wurzeln benutzten, 
die nach der ,,Klonenmethode“ von WHITE gezogen waren. So lag der 
Gedanke nahe, daß das fragliche Kurvenbild unter dem Einfluß des noch 
vorhandenen eigenen Wuchsstoffes entstanden ist. Es wurden daher bei 
einem folgenden Versuch zwei verschiedene Versuchsserien angesetzt. 
Wurzeln von 20—25 mm wurden ausgelesen und auf 15mm zurück- 
geschnitten (an der Basis, nicht an der Wurzelspitze!). Die erste Serie 
wurde sofort in Wuchsstofflösungen gesetzt, die zweite erst 22 Stunden 
später, nachdem alle Wurzeln wieder auf 15 mm gebracht worden waren. 
Beide Serien wuchsen im Dunkeln in Konstanzkästen bei 27°C. 

Gemessen wurde jeweils nach 48 Stunden (Abb. 20). Tatsächlich 
zeigten die erhaltenen Kurven den vermuteten Verlauf: Die Wurzeln, 
auf die der künstliche Wuchsstoff erst einwirkt, wenn ihr eigener natür- 
licher Wuchsstoffvorrat zum größten Teil aufgebraucht war, hatten bei 
einer einzigen Konzentration (10°, in einem anderen Versuch 10-1) ihr 
Optimum, während der natürliche Wuchsstoff im Zusammenwirken 
mit Heteroauxin eine Wachstumskurve mit 2 Maxima (10-7 und 10-1 
oder 10-7 und 10-1) ergab. 


III. Zusammenfassung. 

Aus den in diesem Abschnitt mitgeteilten Versuchen ergibt sich, daß 
das Wachstum intakter und isolierter Wurzeln in Wuchsstofflösungen 
verschiedener Konzentration mit einer zweigipfligen Kurve verläuft. 
Auch bei Registrierung des zonalen Wachstums bleibt die Zweigipfligkeit 
der’ Kurve erhalten. Variieren der Nährlösungen und ihrer Konzen- 
tration haben keinen Einfluß auf das Ergebnis. Nach dem Ausfall der 
letzten in diesem Abschnitt geschilderten Versuche scheint die Zwei- 
gipfligkeit der Wachstumskurve von dem Gehalt der Wurzeln an eigenem 
Wuchsstoff abhängig zu sein, da wuchsstoffreie Wurzeln eingipflige 
Kurven ergeben. Wie aber dieser Zusammenhang zu verstehen ist, 
darüber läßt sich vorläufig nichts aussagen: 

R. Pont (1938) hat gefunden, daß auch das Wachstum 3 mm langer 
Hafer-Koleoptilzylinder nicht einer eingipfligen Kurve folgt, sondern 
einer zweigipfligen Kurve, bei der der eine Gipfel bei 40—80 y Hetero- 
auxin pro Liter, der andere bei vermutlich höheren Konzentrationen, 
das dazwischenliegende Minimum bei 160 y pro Liter liegen. Er nimmt 
an, daß das Maximum bei höherer Konzentration keinem natürlichen 
Wachstumsvorgang entspricht, daß der Konzentrationsbezirk des natür- 
lichen Wuchsstoffes in den oberen Koleoptilzellen nur bis maximal 
160 y pro Liter reicht und daß der natürliche Wuchsstoffgehalt dieser 
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Zellen etwas über dem optimalen liegt. Eine geringe Herabsetzung wird 
demnach eine Erhöhung des Wachstums zur Folge haben. In den mehr 
zur Basis hin gelegenen Zellen sind höhere Konzentrationen optimal; 
der Gipfelpunkt (bei geringen Konzentrationen) verschiebt sich daher 
immer mehr nach 160 y pro Liter und fällt damit schließlich an den 
Punkt, wo die oberen Koleoptilzellen ihr Minimum haben. In diesen 
basalen Zellen wird daher auch durch Verminderung der Wuchsstoff- 
konzentration das Wachstum sofort herabgesetzt. 

Neues Licht fällt durch diese Untersuchungen an der Avena-Koleoptile 
auf meine Ergebnisse nicht. Es bleibt daher zunächst unklar, inwiefern 
wuchsstofffreie Wurzeln in Wuchsstofflösungen eine eingipflige, wuchs- 
stoffhaltige dagegen eine zweigipflige Kurve ergeben. 


C. Zusammenfassung. 

1. Das Fruchtfleisch der Gurke, der darin enthaltene Saft und be- 
sonders die schleimige Hülle, von der die Samen umschlossen werden, 
hemmen stark die Auskeimung der Gurkensamen, und zwar um so stärker, 
je reifer die Gurke ist 

2. Die Hemmung ist nicht durch den py-Wert des Fruchtfleisches 
bedingt. 

3. Der Hemmstoff ist am besten in Alkohol, gut in Äther und fast 
gar nicht in Benzol löslich. Er ist peroxydempfindlich. 

4. Der fettige Rückstand aus einem Ätherauszug wirkt allein schon 
durch seine flüchtigen Bestandteile, die den ausgesprochenen Gurken- 
geruch verursachen, stark hemmend auf die Auskeimung der Gurken- 
samen. 

5. Die wässerigen Extrakte von Kürbissamenschalen und geschälten 
Kürbissamen hemmen beide das Wachstum stark, quantitativ die 
Schalen mehr als die Kotyledonen + Embryo. 

6. Der Hemmstoff ist äther- und wasserlöslich und wird durch mehr- 
maliges Kochen nicht zerstört. 

7. Ähnlich wie in Versuchen RuGEs an Helianthus geben keimende 
Gurkensamen einen Hemmstoff an das Filtrierpapier, das als Keimbett 
diente, ab. 

8. Diese Ausscheidung nimmt nach einiger Zeit ab. 

9. Heteroauxin und Aneurin zeigen in den Konzentrationen 10”, 
10-5 und 10 keinen Einfluß auf die Keimungsgeschwindigkeit von 
Gurkensamen. Heteroauxin in einer 10-1-Lôsung hemmt sie. 

10. Die Ausbildung des Stemmorgans der Cucurbitaceen beruht auf 
einer Stauung des Wuchsstoffes. 

11. Während der Stemmorganausbildung erfahren die Wurzel eine 
geringe und das Hypokotyl eine beträchtliche Hemmung im Streckungs- 
wachstum. 
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12. Die Lage des Stemmorgans ist in der Organisation der Pflanze 
(also genotypisch) festgelegt. Am Übergang von Wurzel zu Hypokotyl 
befindet sich ein Zellkomplex, der von der Keimung des Embryos ab die 
Tendenz in sich trägt, den gestauten Wuchsstoff zu einem Wachstum 
in der Querrichtung zu verwerten. 

13. Solange das Hypokotyl positiv geotropisch reagiert, wirken 
Heteroauxinkonzentrationen wachstumshemmend, die später, wenn das 
Organ negativ geotropisch ist, fördernd wirken. Anfangs verhält sich 
also das Hypokotyl genau wie die Wurzel. 

14. Die Wachstumskurve einer Gurkenkeimwurzel zeigt unter dem 
Einfluß gestaffelter Heteroauxinkonzentrationen zwei Maxima. 

15. Es wurde gezeigt, daß diese Erscheinung nicht mit äußeren 
Faktoren zusammenhängt, sondern auf das Zusammenspiel des natür- 
lichen und des künstlichen Wuchsstoffes zurückgeführt werden kann. 


Die Arbeit wurde von März 1938 bis September 1939 im Botanischen 
Institut der Johann Wolfgang Goethe-Universität zu Frankfurt a.M. 
ausgeführt. Sie mußte wegen meiner Einberufung zum Flugmeldedienst 
zu Beginn des Krieges abgebrochen werden. Da eine Fortführung der 
Untersuchungen, die anfangs geplant war, sich in absehbarer Zeit nicht 
ermöglichen lassen wird, so sollen die bisherigen Ergebnisse nunmehr 
veröffentlicht werden. 

Meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. LAIBACH, danke ich für 

ie Überlassung des Themas und das Interesse, das er dem Fortgang 
der Arbeit widmete. 
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DER EINFLUSS DES ULTRASCHALLES AUF KÖRNER 
UND VERSCHIEDEN ALTE HIRSEPFLANZEN (PANICUM). 


Von 


Dr. THEODDR MARTINEC. 
Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. März 1943.) 


Die Einwirkung der ultrakurzen Schallwellen rufen in den Organismen 
spezifische und charakteristische Änderungen hervor, die sich von anderen 
physikalischen und von chemischen Eingriffen wesentlich unterscheiden. 
Sie sind abhängig von der auf den Organismus wirkenden Schallintensität, 
von der Schwingungsfrequenz und von der Dauer der „Beschallung“ 
Aus früheren Arbeiten über biologische Einwirkung des Ultraschalles 
geht hervor (die Literatur ist zusammenfassend angeführt in HIEDEMANN 
1939, Sımonovä-CekovskA 1941), daß eine mäßige und kurzdauernde 
Beschallung die Organismen nicht daueınd beschädigt, sondern bald ohne 
Folgen verschwindet, wogegen eine langdauernde und intensive Wirkung 
der ultrakurzen Schallwellen irreversible Abänderungen, ja sogar den 
Tod hervorruft. Solche Unterschiede sind anhaltend und verbleiben 
auch nach der Beschallung, da der Organismus sie nicht mehr rückgängig 
machen kann. Die ultrasonischen Wirkungen befinden sich daher in den 
Grenzen zwischen den reversiblen und den irreversiblen Einflüssen, im 
Extremfalle tritt der Tod ein. 

Die biologische Einwirkung des Ultraschalles wurde erst in neuester 
Zeit ausführlich untersucht. Wenn z.B. ein bestimmtes Quantum der 
ultravioletten bzw. Röntgenstrahlung auf verschiedene physiologische 
Funktionen der lebenden Organismen stimulativ einwirkt, ja wenn sogar 
ein Organismus mit neuen erblichen Eigenschaften (Mutant) hervor- 
gerufen wird, so ist es nicht ausgeschlossen, daß ähnliche Erfolge durch 
eine bestimmte Dosis der ultrasonischen Wellen erzielt werden können. 
Die bisherigen Untersuchungen sind rein theoretischen Charakters, da 
bisher keine geeignete Einrichtung besteht, um größere Quanten von 
Versuchsmaterial beschallen zu können. Es kann vorausgesetzt werden, 
daß die Bedeutung des Ultraschalles auch für den Landwirt keine geringe 
sein wird, da schon heute die Technik und Industrie die durch theo- 
retische Forschungen mit ultrasonischen Schwingungen erreichten Er- 
folge zu ihrem Besten ausnützen. 

In dieser Arbeit untersuchte ich die Folgen einer verschieden langen 
Einwirkung der ultrakurzen Schallwellen a) auf Hirsekörner und b) auf 
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Hirsekeimlinge. Es kann vorausgesetzt werden, daß das Korn selbst 
gegen irgendwelche Eingriffe sehr widerstandsfähig ist, während sich die 
Keimpflanze mit den sich erst differenzierenden und entwickelnden Or- 
ganen durch große Empfindlichkeit für jeden Impuls auszeichnet. Das 
gilt auch für die ultrasonische Wirkung umso mehr, je fortgeschrittener 
das Entwicklungsstadium der Keimpflanze ist. Die vorläufigen Versuche 
haben diese Voraussetzung bestätigt. 


Das Material und die Methode. 

Methodisch habe ich die Versuche in zwei Gruppen eingeteilt: 

1. Es wurden a) Körner, b) 24, 48, 96 Stunden, (1, 2, 4 Tage) alte 
Keimlinge beschallt. 

2. Beide Versuchsgruppen a und b beschallte ich während 30 Min., 
1, 2 und 4 Stunden. Es waren also zwei Faktoren vorhanden: verschie- 
denes Alter und verschiedene Beschallungszeit. 

Die auf einem großen Bogen Filterpapier ausgebreiteten Hirsekörner 
wurden in den bei Samenkulturen gebrauchten LIEBENBERGschen Keim- 
apparat scbracht. Temperatur (20° C) und auch die Feuchtigkeit blieben 
konstant. In jeder Versuchsreihe beschallte ich immer 10 Samen (Ver- 
such a) oder 10 verschieden alte Pflanzen (Versuch b) während ver- 
schieden langer Zeit. Jeder Versuch wurde 3mal wiederholt. Die erste 
mit 0 bezeichnete Versuchsreihe habe ich direkt ohne Vorkeimung be- 
schallt. Am nächsten Tage, nach 24stündiger (ltägiger) Keimung, be- 
schallte ich die mit 1 bezeichnete Serie. In diese 24 Stunden ist auch die 
Beschallungsdauer eingerechnet. Diejenigen Körner, die 4 Stunden be- 
schallt wurden, befanden sich daher im Keimungsapparat eigentlich nur 
20 Stunden. Die in kürzerer Zeitdauer beschallten Körner (30 Min., 
1 Stunde) wurden nach der Beschallung in den Keimungsapparat zurück- 
gebracht und dort bis zur Beendigung der 4stündigen Beschallung belassen. 
Ich verwendete Keimlinge mit gleichlanger Koleoptile (0,3 em). In der 
Serie 2 dauerte die Keimung der Körner schon 48 Stunden (2 Tage), die 
Beschallung inbegriffen. Die Koleoptilenlänge betrug schon 0,5 cm. 
Methodisch wurde ebenso wie bei 1 vorgegangen: Die Beschallungszeit 
betrug 30 Min., 1, 2 und 4 Stunden. In der Serie 4 wurden die schon 
96 Stunden (4 Tage) alten Pflanzen beschallt. Die Länge der Koleoptilen 
betrug 0,8em und die der Wurzeln 0,4cm. Ultrakurze Schallwellen 
wirkten auf die Pflanzen 30 Min., 1, 2 und 4 Stunden. Da die Beschallung 
im Wasser durchgeführt werden muß, habe ich bei den Kontrollserien 
das Material methodisch ganz gleich behandelt. Die Körner und die 
Keimlinge wurden in ein Gefäß mit destilliertem Wasser gebracht. Um 
den Einfluß von Ag-Ionen zu vermeiden, wurde auch das Wasser der 
Kontrollserien gleiche Zeit beschallt. Darin blieben die Objekte so lange, 
wie die längste Beschallungszeit dauerte, d.h. 4 Stunden. In den 
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weiteren Versuchen bestrich ich den Kristall mit einer feinen Kollodium- 
schicht, um einen eventuellen Einfluß der Schwermetall-Ionen zu be- 
seitigen. Unterschiede traten aber in den Versuchen nicht hervor. Sowohl 
die beschallten als auch die Kontrollkörner und -pflanzen setzte ich in 
hölzerne Kästen, wo sie während 28 Tagen wuchsen. Die Temperatur 
schwankte um +2°C und betrug 20°C. 

Die Beschallung wurde mittels des Generators der Firma Iron in 
Brünn (Iron Ultra-Ton U 1010, Abb. 1) durchgeführt. Der Apparat 
arbeitet in gleicher Weise wie ein Generator mit fremder Erregung. Der 








Abb. 1. Apparatur, Generator und Gefäß eigener Konstruktion. 


Vorteil des Generators liegt darin, daß er ohne labile Punkte arbeitet, 
die bei dem Solo-Oszillator vorkommen. Der Quarzkristall ist nicht an 
den Generator direkt geschaltet, sondern über einen Verstärker, wodurch 
der Generator praktisch überhaupt nicht beeinflußt wird. Den anderen 
Teil des Apparates stellt uns ein Gefäß meiner eigenen Konstruktion dar, 
das für biologische und chemische Operationen speziell eingerichtet ist. 
Es wurde aus Jenaer Glas angefertigt und setzt sich aus folgenden Teilen 
zusammen (Abb. 2): Das eigentliche Gefäß (N,), worin die Einwirkungen 
der ultrasonischen Schwingungen untersucht werden. Den Boden bildet 
eine Quarzkristallplatte, die beiderseits chemisch und galvanisch ver- 
silbert ist (K), (D,-,) Zuleitung des Stromes. Oben wird es durch 
einen geschliffenen Glasstopfen (Z) geschlossen. Den äußeren Teil des 
Gefäßes bildet ein Kühler (Ch), der mittels durchfließenden Wassers den 
inneren Raum kühlt. Das eigentliche Gefäß ist mittels eines Schliffes 
in ein anderes geschlossenes Gefäß (N,) eingesetzt, das als Untergestell 
dient (N,). Der Kristall schwingt einerseits in die Flüssigkeit N,, 
andererseits in die freie Luft bei N, hinein. Der Vorteil liegt darin, daß 
sich die Schwingungsamplitude in der Flüssigkeit verdoppelt und dadurch 
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die Energie vervierfacht (BERGMANN 1939, S. 58, Sımonovä-Gekovskä 
1941, S.24). Der Apparat verbraucht 50 W Wechselstrom. Die Hoch- 
frequenzleistung des Generators beträgt ungefähr 10 W. 30—50% der 
Hochfrequenzenergie wandelt sich in akustische Energie um. Das be- 
deutet, daß der Generator U 1010 4,5 W akustischer Energie erzeugt. 
Genau kann die akustische Energie berechnet werden, indem man die 
durch akustische ultrakurze Wellen entwickelte Wärme 

nach der Formel: 

w = mlctu) tt 
0,239 n 

feststellt. 2 

(W Leistung in Watten, m Quantität der Flüssig- 
keit in Gramm, c spezifische Flüssigkeitswärme, 
u Wasserwert des Gefäßes [Addition der Ausdrücke 
Mx°Cr; WO mx Materie, cx spezifische Wärme der r 
einzelnen Bestandteile des Gefäßes], t, die ursprüng- j 
liche Temperatur, ¢ die Endtemperatur, n Zeit in 
Sekunden.) 

Die Berechnung nach der Formel ergibt einen ‘ 2 
Energieschallwert auf dem Quarzkristall von 4,5 Watt. X} 2 
(Die Messung der akustischen Energie führte Herr rz 
E. FLus von der Firma Iron aus.) 
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R 








Die Hochfrequenzspannung setzt die Quarzplatte 
in Schwingung. Die Schwingungsfrequenz ist ab- 
hängig von der Dicke der Quarzplatte. Je dünner 
die Platte (Kristall) ist, mit desto größerer 
Frequenz wird sie schwingen. Aus den piezoelek- 
trischen Untersuchungen ist bekannt, daß eine 1 mm 
dicke Quarzplatte, die in der Richtung der X-Achse 


Abb. 2. Gefäß eige- 
ner Konstruktion fiir 
biologische Unter- 
suchungen. N, das 
eigentliche Gefäß, 
K Kristall (Quarz- 
platte), Z geschlif- 
fener Glasstopfen, 
Ch Kühler, N, Ge- 
fäß, als Untergestell 


(die X-Achse wird elektrische oder Polarachse 
genannt) ausgeschnitten ist, eine Frequenz von 
2870 kHz besitzt nach der allgemeinen Beziehung 


dienend, D,-, Strom- 
leitung zum Kristall. 





(HIEDEMANN 1939, Herëfk, HRDLIÈKA, SPRINDRICH 1942) 
v-d = 287 kHz, ye 


y Schwingungszahl bei Dickschwingungen, d die Dicke der Platte in 
Zentimetern. Der bei den Untersuchungen verwendete Quarzkristall 
war d = 0,869 mm dick, sodaß also seine Frequenz 3,300 kHz = 3,3 - 10% 
Schwingungen in 1 Sek. beträgt. Von der Frequenz des Kristalles ist 
auch die Wellenlänge abhängig. Die Geschwindigkeit des Ultraschalles 
im Wasser beträgt V = 144,000 cm/sec. Dieser Geschwindigkeit und der 
Frequenz 3,3 - 10° Schwingungen entspricht die Wellenlänge À = 0,0448 cm. 
Die Wellenlänge stellt einen wichtigen Faktor bei der biologischen Wir- 
kung des Ultraschalles dar. Wenn der beschallte Organismus größer als 


Planta Bd. 33. 36 
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die Wellenlänge A ist, wird er durch ihre ganze Länge getroffen, 
dagegen derjenige, der kleiner als A = 0,0448 em ist, nur teilweise. 
Beim Angriff der ganzen Welle wird der Organismus dem ganzen, 
ungemein großen Druckgradienten ausgesetzt. Das ergibt sich aus der 
Erkenntnis, daß der Schall aus dem wechselnden Dicht- und Dünn- 
werden des Mediums, in dem er sich ausbreitet, besteht (HEröfk, 
HRDLIÖKA, SPRINDRICH 1942). Dadurch entstehen Druckänderungen, 
deren Schwankungen zwischen den Grenzwerten mittels folgender Formel 


zu berechnen sind: 
Pa 


I= a 
20V 

I Intensität der Ultraschallschwingungen, P Extremwert des Druckes, 
V Schallgeschwindigkeit im betreffenden Medium, o Dichte. Die aku- 
stische Leistung des Quarzkristalles beträgt 4,5 W. Das entspricht 
4,5 Joule in 1 Sek. Die Geschwindigkeit des Schalles im Wasser beträgt 
144,000 cm/sec, die Intensität J = 4,5 - 10° Erg./sec, da 1 Joule = 10’ 
Erg. ist, der Wert P ist daher = Y2-I-o-V = Y2-4,5 107 - 144: 10° = 
3,6 - 10° Dyn, was etwa 3,55 Atm. entspricht. Der Schall als eine longi- 
tudinale elastische Schwingung‘ wird die Druckwerte ändern von einer 
Seite zur anderen im Medium, in dem sich die Schallwelle verbreitet. 
So wird der Druck in den um eine ganze Wellenlänge À entfernten Punkten 
den Nullwert, im Punkte in der Entfernung 7/2 dagegen den Druck wert 
2P erreichen. Der Druck oszilliert daher in der Entfernung von 1/2 = 
0,0224 von 0 bis 7,1 Atm. (P = 3,55 Atm., 2 P — 7,1 Atm.). Wenn 
diese beträchtlichen Druckänderungen mit der Geschwindigkeit von 
3,3 - 10% Schwingungen in der Sekunde stattfinden, so kommt es sicherlich 
zu wirksamen Veränderungen in den Geweben. Deswegen ist neben der 
Intensität und der Beschallungsdauer auch die Frequenz einer der 
wichtigsten Faktoren. 








III. Ergebnisse. 

Schon nach einigen Tagen waren Wachstumsunterschiede zwischen 
den Kontrollpflanzen und den beschallten Individuen sichtbar. J> vor- 
geschrittener das Wachstumsstadium bei der Beschallung gewesen war, 
desto größer waren die Verschiedenheiten, insbesondere gegen diejenigen, 
die man im Ruhestadium, d. h. als Samen behandelt hatte ; sie unterschie- 
den sich nur sehr wenig von den Kontrollpflanzen. Auch die 4 Stunden be- 
schallten Individuen zeigten keinen großen Unterschied zu jenen. Alle 
Versuchspflanzen waren gut entwickelt und zeigten keinerlei morpho- 
logische Veränderung (Abb. 3). Bei den Pflanzen, die erst nach 24 Stun- 
den (1 Vag) bzw. 48 Stunden (2 Tage) beschallt worden waren, traten 
schon beträchtliche Unterschiede (Abb. 4—5) auf. Namentlich Serie 2 
wies nach 4stündiger Beschallung eine merkliche Hemmung im Wachstum 
auf. Bei den im Alter von 96 Stunden (4 Tage) behandelten Pflanzen 
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Abb. 3—6. Die 0,1 (24 Std.), 2 (48 Std.), 4 (96 Std.) Tage alten Pflanzen wurden beschallt. 
K Kontrolle, 30 Min., 1 Std., 2 Std. und 4 Std. Die Bedingungen der Beschallung bleiben 
dieselben, nur das Alter ändert sich. 

Abb. 3. Pflanzen, die als Samen beschallt waren. K Kontrolle, Behandlungsdauer 30 Min., 
1, 2 und 4 Std. 





“ 





A 30’ 1 2 © 





Abb. 5. Pflanzen nach 48 Std. Keimung beschallt. 
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war das Wachstum durch die ultrakurzen Wellen stark verändert, was 
schon nach kurzer Beschallung (Abb. 6) hervortrat. Um die einzelnen 
Versuchsserien richtig bewerten zu kônnen, maB ich 1. die Länge aller 
untersuchten Pflanzen in Zentimetern und 2. das Trockengewicht aller 
Individuen in Gramm in jeder Beschallungszeit. 

Die Durchschnittslänge der einzelnen Versuchspflanzen aus dreimal 
wiederholten Experimenten sowie auch die Durchschnittslänge aus allen 
Versuchsgruppen Z/n [2 = Summe der Durchschnittslängen und n = Zahl 
der Versuche] ist aus Tabelle 1 ersichtlich (S. 554). 





Abb.6. Pflanzen nach 4tägiger Keimung beschallt. 


Die Beziehungen zwischen der Durchschnittslänge Z/n in Zentimetern 
und der Beschallungsdauer ergeben graphisch eine Serie von Kurven, 
deren jede einzelne dem bestimmten Alter der Pflanze entspricht, in 
welchem die Beschallung erfolgte (Abb.7, vgl. auch Tabelle 2). Die 
0-Kurve bezieht sich auf Pflanzen, bei denen nur ihre Samen beschallt 
wurden. Der Verlauf der Kurve ist ein fließender. Die 30 Min. und 1 Stunde 
beschallten Pflanzen unterschieden sich in ihrem Wachstum nicht von 
den Kontrollpflanzen. Bei 2stündiger Einwirkung der ultrakurzon Schall- 
wellen ist das Maximum des Wachstums erreicht. Bei 4stündiger Be- 
schallung ist das Pflanzenwachstum fast dasselbe wie bei der kurz- 
dauernden Beschallung. Im ganzen konnte festgestellt werden, daß 
die Wachstumsunterschiede der einzelnen Beschallungszeiten nicht 
groß sind. Die Kurve 1 bezieht sich auf die 24 Stunden (1 Tag) alten 
und dann beschallten Pflanzen. In den Serien von kurzer Beschallungs- 
dauer zeigt sich eine mäßige Steigerung der Wachstumslänge. Bei 
einer 2stündigen Beschallung fällt die Kurve beträchtlich, um jedoch 
in ihrem weiteren Verlauf eine steigende Tendenz aufzuweisen. Das 
Wachstumsmaximum liegt bei der 1stündigen Beschallung, das Minimum 
zwischen der 2- und 3stündigen Beschallung. Auch hier tritt noch kein 
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großer Unterschied des Wachstums je nach der Beschallungsdauer 
hervor. 

Viel besser zeigen sich die Unterschiede bei den 48 Stunden (2 Tage) 
alten und dann beschallten Pflanzen (Abb. 7, Kurve 2). Das Maximum 
der Kurve liegt bei 2stündiger Einwirkung der ultrakurzen Schallwellen. 
Bis zu ihm steigt die Kurve vom Beginn allmählich an und fällt dann 
bei Verlängerung der Beschallungsdauer rasch zum Minimum ab. An 
dieser Kurve läßt sich schon gut die schädliche Wirkung des länger als 
2 Stunden dauernden Ultraschalles erkennen. Kurve 4 (Beschallung 
96 Stunden [4 Tage] alter Pflan- 
zen) läßt schon eine starke Schä- 
digung durch die Beschallung 
erkennen. Das Maximum der 
Kurve stellt das Wachstum der 
Kontrollen dar. Der abfallende 
Verlauf der Kurve zeigt die 
Hemmung durch die Beschal- 
lung, mit deren Dauer erstere 





20 I T j 
cm 


15 |- 


zunimmt. Bei 1—2stiindiger 
Beschallung ist der Abfall der 
Kurve ein mäßiger, bei längerer 
Dauer wird aber ein Minimum 
erreicht. Aus dieser Kurve ist 
die schädliche Wirkung der Be- 
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Abb. 7. Abhängigkeit Z/n von der Beschallungs- 
zeit. Abszisse: Beschallungszeit in Stunden. 
Ordinate: Durchschnittslänge der Pflanzen aller 
Gruppen der Versuche in Zentimetern nach Ta- 
belle 2. Die Zahlen bei den Kurven bedeuten 
Tage Keimung, nach weichen die Beschallung 


schallung deshalb am besten zu ee 


sehen, weil die Pflanzen nach 

96 Stunden (4 Tagen) schon entwickelter sind und ihr Wurzelsystem stark 
verzweigt ist, weshalb sich die Folgen des Ultraschalles intensiver zeigen 
als bei den bisher wenig entwickelten Pflanzen. 

Zu ähnlichen Ergebnissen kommen wir, wenn wir das Durchschnitts- 
gewicht der Trockensubstanz aller Individuen aus den 3 Versuchsgruppen 
in den einzelnen Beschallungszeiten in bezug auf das Alter verfolgen. 

Abb. 8 zeigt uns die Beziehungen zwischen dem Trockengewicht in 
Gramm und der Beschallungsdauer. (Vgl. Tabelle 3). 

Das Gewicht zeigt eine ähnliche Abhängigkeit von der Beschallungs- 
dauer wie die Wachstumslänge. Abb. 8 stellt wieder 4 Kurven dar, die 
der Einwirkung der ultrakurzen Schallwellen auf verschiedene Ent- 
wicklungsstadien der Pflanzen entsprechen. Kurve 0 veranschaulicht 
die Verhältnisse bei Pflanzen, bei denen schon die Samen der Beschallung 
unterworfen wurden. Die Kurve zeigt 2 Maxima, das eine bei 30 Min., 
das andere bei 2stündiger Dauer. Das Minimum liegt bei Istiindiger 
Beschallung. Bei den übrigen Kurven tritt nur noch ein Minimum und 
ein Maximum auf. Die Kurve 1 für die 24 Stunden alte Pflanzen besitzt 
das Gewichtsmaximum bei Istiindiger, das Minimum bei 2stündiger 
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Tabelle 1. Die Abhängigkeit der Pflanzenlänge in Zentimetern 


von der Beschallungsdauer. 


























Durchschnitt- 
Alter ' liche Pflanzen- 
ae , Durchschnittliche Pflanzenlange der einzelnen Klassen 1. amd 
en ge. tt aus den dreimal wiederholten Versuchen Zin Œ me à 
zeit samtzahl 
der Durch- 
schnittslängen 
Tage] Sta. DEAET FT NN Le NE "blé 
K. 2 13,5 | 17,0 | 12,6 | '6,5 | 15,0 | 11,0 | 11,5 | 18,0 | 17,2 | 16,4 14,89 
30 Min. | 13,2 | 14,5 | 15,8 | 13,8 | 12,3 | 14,5 | 14,8 | 17,2 | 13,8 | 14,4 14,43 
0 0 1 Std. | 13,0 | 22,0 | 16,0 | 15,0 | 13,8 | 12,8 | 17,0 | 16,0 | 13,1 | 15,5 14,42 
2 Std. | 14,6 | 15,0 | 16,5 | 16,6 | 16,8 | 15,2 | 15,0 | 12,2 | 16,8 | 12,8 15,15 
4 Std. | 16,0 | 14,7 | 15,0 | 13,6 | 15,6 | 15,4 | 14,6 | 12,5 | 11,8 | 12,3 14,15 
K 16,0 | 15,8 | 14,0 | 16,2] 14,2] 16,0| 8,0 | 13,2 | 12,6 | 13,4 13,94 
30 Min. | 12,9 | 14,2 | 15,0 | 14,5 | 10,2 | 17,0 | 15,2 | 15,7 | 15,6 | 14,0 14,43 
1 | 24 1 Std. | 11,8 | 14,0 | 16,9 | 16,8 | 16,1 | 15,5 | 15,0 | 15,0 | 15,3 ‚2 14,76 
2 Std. | 15,5 | 13,4 | 16,6 | 16,9 | 14,0 | 11,7 | 9,8 | 16,6 | 13,5 ‚0 13,70 
4 Std. | 15,8 | 12,5 | 11,5 | 15,1 | 15,1 | 17,0 | 16,9 | 14,1 | 15,0 14,85 
K. Ê 14,0 | 14,9 | 12,4 | 14,0 | 15,5 | 14,5 | 14,3 | 12,2 | 12,5 13,81 
30 Min. | 15,0 | 15,5 } 13,9 | 14,1 | 12,3 | 12,6 | 14,5 | 12,5 | 0 13,80 
2 48 1 Std. | 14,7 | 14,2] 16,5] 8,8 | 16,8 | 14,5 | 13,9 | 0 0 0 14,20 
2 Std. | 14,0 | 14,8 | 16,6 | 15,8 | 16,2 | 15,9 | 14,2 | 15,0 | 14,6 | 14,6 15,17 
4 Std. | 15,5 | 14,2 | 13,0 | 11,2 | 15,2 | 10,0| 8,5| 9,8! 0 0 12,17 
K. 4 14,2 | 16,2 | 17,0 | 16,3 | 13,5 | 14,9 | 16,3 | 15,2 | 15,9 | 13,0 15,25 
30 Min. | 14,0 | 16,8 | 13,6 | 15,5 | 13,7 | 14,8 | 16,5 | 14,0 | 14,5 | 0 14,82 
4 96 1 Std. | 13,2 | 14,1 | 14,8 | 13,2 | 11,5 | 11,5 | 11,5 | 12,9 | 11,9 | 12,0 12,66 
2 Std. | 12,8 | 13,0 | 12,3 | 13,5] 13,0 | 11,2] 9,0 | 12,0 | 12,5 | 11,2 12,05 
4 Std. | 9,0 | 11,9] 12,0 | 11,3 | 10,5 | 10,3 | 10,8 | 10,8 | 10,5 | 0 10,78 
































Tabelle 2. Die Abhängigkeit der durchschnittlichen Pflanzenlänge 


aller Versuchsgruppen von der Beschallungszeit. 











Ss des Länge der Pflanzen in cm bei einer Beschallungszeit von 
Tage | Std. K 30 Min. 1 Std. 2 Std. 4 Std. 
0 0 14,89 14,43 14,42 15,15 14,15 
1 24 13,94 14,43 14,76 13,70 14,85 
2 48 13,81 13,80 . 14,20 15,17 12,17 
4 96 15,25 14.82 12,66 12,05 10,78 




















Tabelle 3. Die Abhängigkeit der durchschnittlichen Pflanzengewichte 


aller Versuchsgruppen von der Beschallungszeit. 











Alter der Durchschnittsgewicht der Pflanzen aller Versuchsgruppen 
Pflanzen in g bei einer Beschallungszeit von 

Tage | Std. K 30 Min. 1 Std. 2 Std. 4 Std. 
0 0 0,1772 0,1821 0,1721 0,1927 0,1752 
1 24 0,1752 0,1783 0,1853 0,1652 0,1762 
2 48 0,1782 0,1572 0,1802 0,2110 0,1223 
4 96 0,1628 0,1582 0,1352 0,1210 
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Beschallung. Ziemlich auffallend ist der Verlauf der Kurve 2, welche 
sich auf beschallte, 48 Stunden (2 Tage) alte Pflanzen bezieht. Vom Null- 
punkte sinkt die Kurve rasch zur 30 Min. Beschallung. Von da an steigt 
sie rasch bis zur 2 Stunden-Dauer; in diesem Punkte erreicht sie ihr 
Maximum. Dann fällt sie rasch, und liegt nach 4stündiger Beschallung 
tief unter dem für die Kontrolle gültigen Werte. Bei den im Alter von 
96 Stunden (4 Tage) beschallten Pflanzen (Kurve 4) steht die Gewichts- 
abnahme etwa im direkten Verhältnis zur Beschallungsdauer. Vom 
Nullpunkte fällt die Kurve rasch zum Minimum, das bei 4stündiger 
Beschallung erreicht ist. Die, 
destruktive Wirkung des Ultra- 9 
schalles ist hier unverkennbar. 

Es ist interessant, daß beiden 020 
unentwickelten Pflanzen die Be- 
schallung stimulativ wirkt, wie 
es am besten Kurve 2 in Abb. 8 as 
zeigt. Nach weiteren noch un- 
beendeten Versuchen mit Senf 
(Sinapis) zu urteilen, scheinen „„|_\ 
bedeutende Stimulationswirkun- 4 Mn. 2 3 + 
gen in Frage zu kommen. ADB;$ Abhängigkeit dex Duchshnlisgnwichs 
Beschallungszeit in Stunden, Ordinate: Durch- 

IV. Besprechung. une ua nn À 
Aus den angeführten Ergeb- Kurven vgl. Abb. 7. 


nissen ist die deutliche Einwir- 

kung der ultrakurzen Wellen auf die Pflanzen zu ersehen. Zu ähnlichen Er- 
gebnissen sind auch Autoren gekommen, welche Kartoffelknollen und 
Fisolen beschallt hatten. Diese Forscher arbeiteten jedoch mit einer viel 
niedrigeren Frequenz (400 kHz), aber mit größerer Intensität (80 W). Bei 
einer Beschallungsdauer von 5 Min. haben sie eine Erhöhung der Keim- 
fähigkeit um 30 % festgestellt, welche bei verlängerter Exposition bedeutend 
abnahm. PRÂT beschallte Mohnsamen während 5—40 Min. mit einer 
Frequenz von 1500 kHz, jedoch mit negativem Erfolg (Öekovskä 1939, 
Srmonovi, Cekovskä 1941). Die Ergebnisse über den Einfluß ultrakurzen 
Wellen auf den Organismus sind sehr verschieden, denn jeder der Autoren 
arbeitete unter anderen Bedingungen, entweder mit großer Intensität 
und kleiner Frequenz oder umgekehrt. Es ist daher schwer, die erzielten 
Ergebnisse miteinander zu vergleichen. 

Wie kommen eigentlich die biologischen Einflüsse des Ultraschalles 
zum Vorscheine? Durch ausführliches mikroskopisches Studium der 
Zellen während der Beschallung konnten in den Zellen explosive Wir- 
kungen beobachtet werden. Das rasche Abwechseln des starken Druckes 
in geringer Entfernung greift mechanisch a) die feste Zellstruktur, b) das 
Zellinnere an. Im Innern der Zelle kommt es zu großen koagulativen 
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Änderungen, zur Denaturierung des Eiweißes und der Enzymlösungen. 
Heröfk, HRDLIËKA und SPRINDRICH (1942) behandelten mit Ultraschall 
Zwiebelepidermis (Allium cepa) mittels der Apparatur von Dr. STEEG 
und Reuter (Bad Homburg) mit einer akustischen Energie von 2,1 W 
und 3500 kHz Frequenz. Sie haben festgestellt, daß bei einer Exposition 
von 10 Min. schon 50% der Zellen abgestorben sind, und stellten fest, 
daß der Tod der Zellen durch die mechanische Wirkung der großen 
Druckunterschiede verursacht wurde. In unserem Falle handelt es 
sich wohl ebenfalls um mechanische Druckeinflüsse zum Teil auf 
die Wurzelhaare, teils aber auch um die durch die großen Druck- 
gradienten verursachten Änderungen im Innern junger, sich teilender 
Zellen. Darauf deutet auch der Umstand, daß die Pflanzen mit dem Alter 
gegen die Wirkung der ultrakurzen Schallwellen empfindlicher wurden, 
während die Samen gegen die Beschallung ziemlich resistent waren, 
vermutlich, weil die feste Testa ein Eindringen der Schallwellen in das 
Innere des Samens kaum vollkommen zuläßt, sondern jene teilweise 
absorbiert. Es wird Aufgabe weiterer Untersuchungen sein, festzustellen, 
wieweit die Testa der einzelnen Pflanzenarten die Schallenergie absorbiert. 
Offenbar kann der Samen erst nach Quellung leichter mechanisch an- 
gegriffen werden. Inwieweit hierbei eine grob-mechanische äußere Aktion 
zur Geltung kommt, und inwieweit der Ultraschall auf das Zell- 
innere einwirkt, können erst weitere ausführliche histologische und 
eytologische Untersuchungen aufklären. 


Wichtig ist die Feststellung, daß bei 48 Stunden alten Pflanzen nach 
2stündiger Beschallung eine sichtbare Stimulierung des Wachstums er- 
schienen ist. Da eine kürzere (30 Min.) Beschallung bei Pflanzen desselben 
Alters eher depressiv wirkte und eine längere Beschallung (3 Stunden) 
ausgesprochen schädlich war, da weiter bei jungen Pflanzen (24 Stunden, 
1 Tag) bzw. bei im Ruhezustand befindlichen (Samen) die Beschallung 
nicht oder kaum wirkte, dagegen bei älteren (96 Stunden, 4 Tage) Pflanzen 
wiederum gemäß der Beschallungsstufe ausgesprochen destruktiv, so 
kann angenommen werden, daß zwischen der Wirkungslosigkeit des 
Ultraschalles und seines destruktiven Wirkens irgendwo ein Optimum 
für stimulative Steigerung des Wachstums gelegen ist, welches einerseits 
durch das Entwicklungsstadium der Pflanze, andererseits durch die 
Beschallungsdauer bestimmt wird. Voraussetzung für die praktische An- 
wendung des Ultraschalles im Pflanzenbau ist, den Wert dieses Optimums 
festzustellen, welches gewiß bei den einzelnen Pflanzenarten verschieden 
sein wird. Diese Feststellung bildet die Aufgabe weiterer systematischer 
Untersuchungen. 


Meine Arbeit bildet den ersten Beitrag dieser Untersuchungen, soweit 
es sich um Hirse handelt. Weitere Versuche an den übrigen Kultur- 
pflanzen sind im Gange. 
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Zusammenfassung. 

1. Die Wirkung ultrakurzer Schallwellen auf Hirse (Panicum), und 
zwar a) auf ungekeimte Samen und b) auf Samen, welche 24, 48 und 
96 Stunden gekeimt hatten, wurde untersucht. Die Beschallung dauerte 
30 Min., 1,2 und 4 Stunden. Es wurde dabei der Generator Iron Ultra-Ton 
U 1010 mit einer Leistung von 4,5 W Schallenergie benutzt. Die Fre- 
quenz des Kristalles im Gefäße eigener Konstruktion betrug 3,3 - 10% 
Schwingungen, die Wellenlänge 2 = 0,0448 cm. 

2. Es zeigte sich, daß die ungekeimten Samen gegen die Schall- 
einwirkung viel widerstandsfähiger als die Pflanzen sind. Größere Unter- 
schiede traten erst bei der Beschallung 48 Stunden (2 Tage) alter Pflanzen 
auf. Ein Wachstumsmaximum trat nach 2 Stunden und ein Minimum 
nach 4 Stunden dauernder Beschallung auf. Nach der Beschallung 
96 Stunden (4 Tage) alter Pflanzen ergab sich schon deutlich ein schädi- 
gender Einfluß des Ultraschalles. 

3. Bei mittellanger Beschallungsdauer 48 Stunden (2 Tage) alter 
Hirsepflanzen hatte der Ultraschall eine Stimulierung, bei älteren Ent- 
wicklungsstadien aber eine Schädigung zur Folge. 

4. Die Beschädigung ist von mechanischer Art und erklärbar durch 
wechselnde Einwirkungen eines großen Druckgradienten auf kurze Ent- 
fernungen. 
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ZUR EXPERIMENTELLEN ERZEUGUNG 
DER TRENNUNGSSCHICHT AN DEN TAXUS-NADELN. 


Von 
R. Dostär, Brünn. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 1. April 1943.) 


Einleitung. 

Beim Studium der Leuchtgaswirkung auf die Pflanzenmorphogenese 
und -produktion (DosräL 1941) hat mich Herr Prof. Dr. O. RICHTER auf 
die starke Intumeszenzbildung an den Nadelansatzstellen und voll- 
ständige Mazeration des Rindengewebes beim Tazxus in einer Leuchtgas 
oder andere Stoffe enthaltenden Atmosphäre aufmerksam gemacht 
(RıcHTEr 1914). Trotz der vielen bereits bestehenden Untersuchungen 
über die Bedingungen des Blatt- und Blütenfalls bin ich in den Jahren 
1941—1943 an dieser Pflanze, die sich in jeder Jahreszeit gleich gut zu 
Versuchen eignet, den Ursachen des Laubfalls nachgegangen. Bei den 
Taxaceen hat schon BEHRENS (1886) die Trennungsschicht beobachtet, 
NEGER und Fucus (1915) zeichnen sie schematisch ab und weisen darauf 
hin, daß sie namentlich zur Zeit des Treibens zu beobachten wäre, aber 
auch im Winter, nachdem man die obere Nadelhälfte abgeschnitten hat. 
Nach ihren Ausführungen lösen sich die Nadelstümpfe dabei genau an 
derselben Stelle ab, wo sonst die Trennungsschicht gebildet wird, jedoch 
ohne jede Spur dieses sekundären Gewebes. Auch MorıscH (1886) hat 
bis fünfjährige Nadeln untersucht, ohne die Trennungsschicht, die nach 
ihm erst ganz kurz vor dem Abfall ausgebildet werden soll, nachweisen 
zu können. Im Gegensatz zu anderen Pflanzen gelang es MoLısc# nicht, 
die Taxus-Nadeln zum Abfall zu bringen, trotzdem er die Zweige im 
Dunkeln oder in feuchtem Raum hielt, bzw. die Wasserzufuhr verringerte. 
Demgegenüber hat man später an bei etwa 30°C gehaltenen Stengeln 
nach Ende der dritten Woche wenigstens einen Teil der Trennungs- 
schicht, jedoch ohne Nadelabgliederung, erzielt. Indes hält PFEIFFER 
(1928) diese Feststellung für der Nachprüfung bedürftig, unter Hinweis 
darauf, daß Temperaturerhöhung sonst Wirkungen hervorruft, die denen 
übergroßer Feuchtigkeit antagonistisch gegenüberstehen. Bezüglich der 
inneren Bedingungen des Laubfalles sind zwei an entspreiteten Blatt- 
stielen gemachte Feststellungen von hoher Bedeutung: WINKLER (1906) 
hat diese durch verdunstenden Gipsblock, LarBACH (1933) durch Wuchs- 
stoffbehandlung (Orchideenpollinien) vor dem vorzeitigen Abfall ge- 
schützt. Der Zweck der vorliegenden Untersuchungen war, die Be- 
dingungen der Trennungsschichtbildung bei Taxus mit Rücksicht auf 
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die in der Literatur bestehenden Unstimmigkeiten sicherzustellen und 
die Frage des Eingreifens der Wuchsstoffe zu beleuthten. 


Material und Methodik. 

Die Versuche wurden teils an bewurzelten Pflanzen, das sind älteren 
Exemplaren im Freien, oder eingetopften, mit Hilfe von Wuchsstoffen 
gut bewurzelten Zweigen im Gewächshause, teils an abgeschnittenen 
Zweigen verschiedener Größe, die im Wasser gehalten wurden, durch- 
geführt. Vorgezogen wurden Pflanzen mit kräftigen, 30—45 mm langen 
Nadeln. Die bedeutende Anzahl von Nadeln an den Tazus-Trieben 
ist von großem Vorteil für diese Untersuchungen. Meist wurden kleinere 
Sproßteile mit nur 2—3 letzten Jahrestrieben benützt und dabei oft 
die auf zwei entgegengesetzte Seiten gescheitelten Nadelreihen ungleich 
behandelt, z. B. mit Pastenanstrich oder Operationen, um die verschie- 
denen Einflüsse möglichst genau miteinander vergleichen zu können. 
Die Kultur der nur mit einem kleinen Achsenteil, nämlich nur dem 
Blattpolster, isolierten Nadeln bewährte sich auch sehr gut, da auch 
bei dieser möglichsten Vereinfachung der Versuchsobjekte die Trennungs- 
schicht unter geeigneten Bedingungen normal erzeugt wurde (Abb. 2). 
Außer Taxus baccata wurden auch andere Coniferen überprüft, die jedoch 
keine derartigen Gewebewucherungen zeigten und außerdem gegen 
ungünstige Einflüsse wie übergroße Feuchtigkeit oder Dunkelheit, die 
die Taxus-Zweige mehrere Monate hindurch ertragen, empfindlicher sind. 

Zur Auxinbestimmung wurde die vereinfachte Extraktionsmethode 
VAN OVERBEEKS (1938), teils die gewöhnliche Diffusionsmethode mit 
3% Agar verwendet. Als künstliche Wuchsstoffe wurden Heteroauxin 
und Aneurin (beide von E. Merck-Darmstadt bezogen) benützt. Leucht- 
gas wurde aus der Stadtleitung bezogen, Äthylen aus Äthylalkohol und 
konzentrierter Schwefelsäure unter Zusatz von schwefelsaurem Alu- 
minium, Azetylen aus käuflichem Kalziumkarbid hergestellt und beide 
Gase mit Wasser gewaschen. Die Versuchszweige wurden entweder frei 
im Laboratorium unter Gläsern, Glasstürzen oder Blechbehältern mit 
Wasserabschluß oder in großen Exsikkatoren mit Chlorkalk oder in 
lichten bzw. dunklen elektrisch geheizten Thermostaten gehalten. In 
der Mehrzahl der Fälle wurde die Trennungsschichtbildung mikroskopisch 
(wie von Lee [1911] bei den Dicotyledonen) kontrolliert; öfter genügte 
jedoch das leichte Abschütteln der Zweige, wenn nicht schon entweder 
ein feiner brauner Trennungsring oder ein mehr oder weniger bedeuten- 
der Kallus die Trennungsschicht andeutete. Die Trennungsschicht ent- 
stand normal an der Basis des etwa 0,5—1,5 mm langen Nadelstielchens, 
doch gelang es auch, sie bis auf die Ansatzstelle des Stieles auf die Spreite 
zu verschieben, und zwar an mit Blattpolstern isolierten, in feuchtem 
Sand eingesetzten Nadeln. Am Übergang zwischen der Nadelspreite 
und dem Stiel entstand später ein kräftiger Kallus, indem diese Nadeln 
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im Gegensatz zu den die Trennungsschicht an normalem Ort ausbildenden 
Nadeln, sich viel langer auf feuchtem Filtrierpapier erhielten. 


1. Leuchtgas. 

Wie bereits O. RICHTER (1914) festgestellt hat, zeigen die Taxus- 
Zweige in leuchtgashaltiger Luft, je nach der Temperatur und Jahreszeit 
früher oder später, am Rande der Blattpolster kallusartige Gewebe- 
wucherungen, die die Nadeln von oben aus von der Achse abheben und 





Abb. 1. Taxus baccata. Zweig 18 Tage in 5% Leuchtgasatmosphäre gehalten, unter den 
Nadeln und Seitentrieben weißliche Gewebswucherungen zeigend. Die Nadeln meist 
abgefallen. Aufgenommen 16.7.41. 


schließlich auch ihre Abtrennung von den Blattpolstern herbeiführen. 
Die zu langen Schläuchen heranwachsenden Zellen der Trennungs- 
wunde hat man bereits früher an anderen Pflanzen wie Laurus be- 
schrieben. Sie wachsen der Trennungsfläche entgegen und werden in 
verschiedenem Maße vom Blattpolster und dem Blattstiel geliefert. An 
unberührten Pflanzen hängen die Nadeln noch eine Zeitlang an diesen, 
durch ihre weiße Farbe auffälligen Kalluskörpern, da die äußere Seite 
der Ansatzstellen erst später durch das weitere Wachstum der Schläuche 
unterbrochen wird (Abb.1). Die benötigte Leuchtgaskonzentration 
schwankt in weiten Grenzen. Schon die Laboratoriumsluft mit geringen 
Spuren von Leuchtgas vermag hier, wie bei vielen anderen Pflanzen, 
bei geeigneten Bedingungen, besonders ausreichender Luftfeuchtigkeit, 
die Abtrennung der sonst in der Natur ein Alter bis zu 10 Jahren er- 
reichenden (ZEDERBAUER 1916) Taxus-Nadeln hervorzurufen. Aber auch 
in sehr hohen Konzentrationen von Leuchtgas, über 80%, trat, allerdings 
dann mit gewisser Verspätung, die Trennungsschicht- und Tumor- 
bildung auf. Wie Leuchtgas wirkten auch Äthylen, Azetylen. Apfelduft, 
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Tabak- und Papierrauch und Naphthalindämpfe. Die Schnelligkeit, mit 
der sich die weißlichen Kallusbildungen zeigen, hängt von der inneren 
Beschaffenheit der Zweige ab; sie ist im Frühjahr und Sommer viel 
bedeutender, da sich dann die Nadeln bereits nach 4—5 Tagen ablösen, 
während im Winter dazu mehrere Wochen nötig sind. Die dampf- 
gesättigte Atmosphäre unter Wasserabschluß fördert die Kallusbildung ; 
ohne Leuchtgaszusatz hat sie jedoch keine derartige Wirkung, da Kallus- 
wucherungen bei Taxus in reiner Luft nicht beobachtet werden konnten. 
Besonders auffallend sind diese Wucherungen unter der Ansatzstelle 
der Zweige, wo sie die Oberflächenschichten durchbrechen. Die Ent- 
fernung der Nadeln oder der ganzen Zweige bis zu ihrer Ansatzstelle 
verhindern diese pathologischen Bildungen nicht, da sie nur von dem 
Vorhandensein des zum hypertrophischen Wachstum geeigneten Paren- 
chymgewebes abhängig sind. Man könnte hier an eine Folge der Stoff- 
stauung unter den Auszweigungen wie auch unter den Blättern denken, 
die für das abnorme Zellwachstum maßgebend ist. Betreffs der Blätter 
haben bereits WIESNER (1871) und Morisc# (1886) auf die Verringerung 
der Gefäßbündel an jenen Stellen, wo die Trennungsschicht gebildet 
wird, aufmerksam gemacht. In keinem Falle kam es im Leuchtgas zu 
vollständiger Ablösung der Zweige bei Taxus, wie z.B. bei Populus 
nigra. Im Gegensatz zu den Triebbasen eigneten sich andere Trieb- 
stellen zu der Kallusbildung nicht, selbst wenn Quereinschnitte oder 
auch Ringelschnitte die äußeren Gewebeschichten bis zum Kambium 
durchtrennten. An einjährigen Zweigen sind die basalen Kallusbildungen 
am schwächsten entwickelt, dagegen zeigen die Nadeln dieser Triebe 
früher die beschriebenen Kalluswucherungen als die älteren Nadeln. 
Besonders im Juli und August ist dieser Unterschied beträchtlich, 
während es später zu einem Ausgleich zwischen den ein- und mehr- 
jährigen Nadeln kommt. Bestimmte Beziehungen zwischen der Kallus- 
bildung unter den Nadeln und den Triebverzweigungen ließen sich nicht 
feststellen. 

Auch bei nur mit Blattpolstern isolierten Nadeln tritt die kallus- 
artige Wucherung an der Trennungszone zwischen dem Blattstiel und 
dem Blattpolster nur in leuchtgashaltiger, feuchter Atmosphäre auf, 
während in reiner Luft Kallus ausschließlich auf der Schnittfläche des 
Blattpolsters gebildet wird (Abb.2). Da die Bildung dieser Kallus- 
wucherungen immer eine gewisse Zeit (1—3 Wochen) erfordert, muß 
bei isolierten Nadeln das zu diesem Wachstum nötige Material von den 
Nadeln selbst geliefert werden, und zwar im Leuchtgas noch vor Ab- 
trennung der Nadeln von den Polstern. Die ausgebildete Trennungs- 
schicht bedingt die Vergilbung der Nadeln, da diese mit der Achse nicht 
mehr organisch verbunden sind. Für gewöhnlich sterben die Nadeln 
im Leuchtgas von der Basis aus ab, während in reiner Luft das 
Absterben von der Spitze aus einsetzt. Im Leuchtgas scheint die 
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Nadelpolarität in gewissem Sinne umgekehrt zu sein, obwohl an Nadeln, 
die sowohl an der Basis wie auch an der Spitze abgeschnitten wurden, 
kein regelmäßiger Unterschied in der Polarität der Kallusentwicklung an 
den beiden Schnittflächen im Leuchtgas und in reiner Luft festgestellt 
werden konnte. Wurzelbildung trat allerdings trotz der Möglichkeit, 
die isolierten Taxus-Nadeln monatelang in lebendem Zustand zu er- 
halten, nie ein. Übrigens wurde die Wurzelregeneration selbst an größeren 
Zweigstücken in Leucht- 
gasatmosphäre, im Gegen- 
satz zu reiner Luft, ver- 
hindert. 

Junge, noch stark her- 
anwachsende Nadeln bil- 
den, wie schon O. Ricx- 
TER (1914) festgestellt hat, 
im Mai und Juni keine 
Trennungsschichten. Sie 
sterben, nach Übertragen 
der Zweige im Frühjahr in 
die Leuchtgasatmosphäre, 
von ihrer Basis aus, ab. 
Aber an den Johannistrie- 


Abb. 2. T'arus-Nadeln mit Polstern isoliert, 4 Stück ben, die terminal oder auch 
links 3 Wochen in 5% Leuchtgas (nach Ausbildung x minis 

der Trennungsschicht entstanden an den Ablösungs- seitlich an den Frühjahrs- 
flächen der Stiele und Polster lockere Kalluswuche- trieben gebildet werden, 
rungen), 4 Stück rechts in reiner Luft gehalten (ohne « A 

Spur von Trennungsschichten, Kallus nur an den Nadel- konnten in Juliversuchen 


polstern basal gebildet). Aufnahme 5. 9. 41. auch unter ganz jungen, 
noch gelblich gefärbten 

und nur 4 mm langen Nadela (entgegen der Verallgemeinerung von 
BoRGsTRÜM 1939) normale umfangreiche Kalluswucherungen an den 
Ansatzstellen beobachtet werden. Bekanntlich hängen die Johannis- 
triebe stärker von den ersten Trieben desselben Jahres ab, während die 
normalen Frühjahrstriebe mehr auf das Wurzelsystem angewiesen sind, 
und deswegen an isolierten Zweigen, besonders in Leuchtgasatmosphäre, 
bald absterben. Nach dem abweichenden Verhalten der jungen Johannis- 
triebe scheint ein bestimmter Reifezustand der Nadeln für die Entwick- 
lung der kallusartigen Wucherungen an der Ablösungsstelle nicht nötig 
zu sein. An ein und demselben Triebe bestehen gewisse Unterschiede 
in der Trennungsschichtbildung. Die kleineren, den beiden Polen am 
nächsten liegenden Nadeln bleiben noch lange erhalten, wenn alle anderen 
bereits abgefallen sind. Dadurch kommen die Hemmungen, die im 
Jahrestriebe zur Zeit der Entwicklung dieser polargestellten Nadeln 
vorhanden waren, auch in der in Leuchtgasatmosphäre verzögerten Ab- 
gliederung deutlich zutage. Auf ungleiche Hemmungswirkungen im 
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ganzen Triebsystem ist auch der ungleiche Nadelfall an verschieden 
gelegenen Trieben zurückzuführen. In einem Versuch vom 21. 8. 41 
fielen die Nadeln an terminal gestellten einjährigen Trieben früher ab 
als an den seitlich inserierten. Jene wiesen auch viel früher die Kallus- 
wucherungen unter ihren Nadeln auf. Auch zweijährige Triebteile ver- 
hielten sich unterschiedlich, je nachdem sie unter den Gipfel- oder unter 
den Seitentrieben gelegen waren. 

Durch Verstümmelung der Nadeln wird ihr Abfall erheblich be- 
schleunigt. Zur Beurteilung der die Trennungsschicht einleitenden Kor- 
relationen ist das unterschiedliche Verhalten von ganzen und verstüm- 
melten Nadeln von großer Bedeutung, wenn z. B. die Nadeln auf einer 
Seite der Triebe mittels einer Schere auf etwa !/, der Länge verkürzt 
wurden, während die gegenüberliegenden Nadeln unversehrt blieben. In 
Leuchtgasatmosphäre zeigten zuerst nur die verstümmelten Nadeln an 
ihrer Basis starke Kallusbildungen, während die ganzen Nadeln nicht nur 
frei davon waren, sondern an der Achse festhaften blieben. Ganze Nadeln 
hemmen demnach die Entwicklung der Trennungsschicht und bleiben 
länger erhalten als die kleinen Nadelreste. Die korrelative Seite dieser 
Erscheinung geht daraus hervor, daß die Kombination der ganzen und 
verstümmelten Nadeln an demselben Triebe früher zur Bildung der 
Trennungsschicht unter den verstümmelten Nadeln führte als die gleich- 
zeitige Verstümmelung aller Nadeln. Infolge des Wegfalls der sonst 
von den ganzen Nadeln ausgehenden und auf die verstümmelten Nadeln 
sich ausbreitenden Hemmungen tritt die Trennungsschichtbildung an 
beiderseits gleichmäßig verstümmelten Nadeln erst später zum Vor- 
schein. Besonders in Winterversuchen zeigte sich kein Unterschied 
zwischen abgetrennten, in Wasser eingesetzten Zweigen und eingetopften, 
bewurzelten Pflanzen, wenn sie ähnlich mit Leuchtgas behandelt wurden. 
So ließ sich auch im Freien durch Verstümmelung der Nadelabfall stark 
beschleunigen. Dem Wurzelsystem kommt darnach keine größere Be- 
deutung bei der Trennungsschichtbildung bei Taxus zu. 


2. Temperatur. 


Durch die verhältnismäßig rasche Entwicklung der Trennungs- 
schicht an bei höherer Temperatur (29—30°C) gehaltenen Zweigen 
konnte die frühere, gelegentliche Beobachtung bestätigt werden. In 
diesen Versuchen blieb die Trennungsschicht nicht bloß auf den oberen 
Teil der Nadelansatzstelle beschränkt. Bereits innerhalb 5—7 Tagen 
ließ sich eine vollständige Trennungsschicht feststellen, die hier jedoch 
nur als ein feiner, grau gefärbter Ring an der Stielansatzstelle unter 
den Nadeln auch ohne Leuchtgasatmosphäre kenntlich war. Am ehesten 
erreicht man die Bildung der Trennungsschicht auch hier dadurch, daß 
die auf einer Seite gescheitelten Nadeln auf etwa 1/, der Länge gestutzt 
werden, während man die der anderen Seite intakt läßt. Der Ablösungs- 
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vorgang der gestutzten Nadeln ging hier bedeutend früher vor sich 
(z.B. in einem Versuch vom 6.—10.2.43), als wenn alle Nadeln in 
gleicher Weise verkürzt wurden. Die Stiele der gestutzten Nadeln 
verfärbten sich bald gelblich, während die der ganzen Nadeln grün 
blieben. Da diese Versuche in Thermostaten nur ohne Wasserabschluß 
mit Erfolg durchgeführt werden konnten, traten an den Nadeln ohne 
hinreichende Feuchtigkeit und Leuchtgas keine Kalluswucherungen an 
den Trennungszonen auf. Die Längsschnitte durch die Ablösungsflächen 
zeigten ebene Zellwände. Wie die verstümmelten Nadeln gliederten sich 
auch entspreitete Nadelstiele verhältnismäßig bald ab. Mit bedeutender 
Verspätung zeigten dasselbe Verhalten auch unversehrte Nadeln. Die 
Temperaturabhängigkeit des Blattfalls wurde auch schon untersucht, z. B. 
von VARGA (1911) mit dem Ergebnis, daß z. B. bei Carpinus bei einer 
mittleren Temperatur von 18°C 58% Blätter, bei einer solchen von 
13°C hingegen kein Blatt abgefallen war. Bei höherer Temperatur in 
abgeschlossenem Thermostatenraum häufen sich zeitweilig die Aus- 
dünstungen der absterbenden Nadeln an, denen man anfangs eine ähn- 
liche Wirkung wie dem Leuchtgas zuzuschreiben geneigt war. Indes 
ließ sich an für derartige Stoffe sehr empfindlichen Keimlingen von 
Vicia sativa (RICHTER 1906) keine Änderung der Wachstumsform, die 
in reiner Luft zutage tritt, feststellen. Auch der starke Duft der bei 
höherer Temperatur in dampfgesättigter Luft bald absterbenden Taxus- 
Zweige wirkte auf die Testkeimlinge von Vicia sativa überhaupt nicht 
schädigend ein. Die in diesem Falle festgestellte rasche und vollständige 
Ausbildung der Trennungsschicht muß demnach nur der höheren Tem- 
peratur beigemessen werden, die in dieser Beziehung wirksamer erscheint 
als das Leuchtgas bei gewöhnlicher Zimmertemperatur. Leuchtgas- 
versuche bei 28—30° C scheiterten an dem regelmäßigen Absterben der 
Triebe oder auch der isolierten Nadeln noch vor der Anlage der Tren- 
nungsschicht. Die ursächliche Verknüpfung zwischen der Trennungs- 
schichtbildung und hoher Temperatur befremdete PFEIFFER (1928), 
nachdem er die Blattabtrennung vielmehr für eine Folge höherer Feuch- 
tigkeit hielt. Hierzu ist zu bemerken, daß es hier z. B. nicht auf die 
Vertrocknung der Nadelstummeln durch die Schnittflächen ankommt, 
da mit derselben Schnelligkeit auch Nadelstümpfe, deren Wunden mit 
Kakaobutter bestrichen wurden, abfielen. Selbst der Kakaobutter- 
anstrich der ganzen Nadelstummeln oder der Stiele mit den Blattpolstern 
verhinderte die Gelbverfärbung und Abgliederung der Stielbasen nicht, 
was auch von intakten Nadeln Geltung hat. In einem Versuch vom 
17.2.43 ließen sich an dem Terminaltrieb ganze, mit Kakaobutter 
bestrichene, einjährige Nadeln sämtlich leicht abschütteln, während von 
den 20 unbestrichenen, gegenüberliegenden Nadeln 14 festhaften blieben. 
Ähnlich verhielten sich die Nadeln an den Seitentrieben. Alle mit Kakao- 
butter bestrichenen fielen ab, während von den unbestrichenen 10 bzw. 








Zur experimentellen Erzeugung der Trennungsschicht an den Taxusnadeln. 565 


9 und 7 an der Achse festhielten. Ähnliche Unterschiede zeigten auch zwei- 
jährige Nadeln. Auch alle 27, mit gelber Vaseline bestrichenen ganzen 
Nadeln blieben in einem Versuch vom 17.—27.1.43 erhalten, während 
die gegenüberliegenden, nicht bestrichenen schon abgefallen waren. Die 
Trennungsschichten bildeten sich auch dann, wenn nur die unteren 
Teile der Nadeln mit den Polstern mit Vaseline bestrichen wurden. 
Daraus kann geschlossen werden, daß die Temperatureinwirkung von 
der Erhöhung der Transpiration unabhängig ist. 


3. Verletzungen. 

Durch die bereits erwähnte Verkürzung der Nadeln bis auf einen 
etwa 3—5 mm Spreitenrest ließ sich die Trennungsschichtbildung erheb- 
lich beschleunigen. Weniger rasch reagierten isolierte Nadelstücke in 
Verbindung mit Blattpolstern, die sehr oft aus Mangel an Speicher- 
stoffen, besonders in den Winterversuchen, abstarben, bevor sie die 
Trennungsschicht auszubilden vermochten. Von Interesse ist, daß im 
Frühjahr an Freilandpflanzen die Nadeln bis auf 2—3 mm verstümmelt 
werden konnten und diese Operation gut ertrugen, indem sie unter der 
Wundfläche eine bogenförmig verlaufende Peridermschicht ausbildeten. 
Die auf diese Weise Ende Juni 1941 verkürzten Nadeln sehen noch im 
Jahre 1943 ganz gesund aus. Wurden Triebstücke mit diesen Nadel- 
resten im Winter 1942/43 der Leuchtgasatmosphäre ausgesetzt, so 
trennten sich die verheilten Nadelteile von der Achse ebenso rasch ab 
wie die gegenüberliegenden, ursprünglich intakten, aber vor dem Über- 
tragen in die leuchtgashaltige Luft in gleichem Maße verstümmelten 
Nadeln, woraus zu schließen ist, daß die Verletzung allein für das rasche 
Abfallen stark verstümmelter Nadeln nicht maßgebend ist. Darauf 
weisen auch Versuche mit Gefäßbündelverletzungen nahe der Nadelbasis 
hin. In einem Versuch vom 15. 2. bis 3. 3. 43 fielen nur die beim Quer- 
durchschneiden des Blattnervs etwa 3 mm von der Spreitenbasis ab- 
gebrochenen Nadeln mittels einer Trennungsschicht ab, während die 
richtig operierten Nadeln unter denselben Kulturbedingungen in feuchter. 
reiner Luft erhalten blieben, auch wenn das ganze Gefäßbündel quer 
durchschnitten wurde und der Basalteil der Spreite mit der übrigen 
Spreite nur durch das Mesophyll und die Epidermiszellen verbunden 
war. Auch Küster (1916) hat festgestellt, daß an Blättern von Coleus 
mit quer durchschnittenen Blattnerven keine Trennungsschicht gebildet 
wird, daß sie also durch im Mesophyllparenchym geleitete Einflüsse in 
ihrer Ausbildung gehemmt werden kann. In einem anderen Versuch 
vom 16.2.43 fielen nur die kurzen Nadelstummel auf einer Seite der 
Triebe ab, während die gegenüberliegenden, in entsprechender Ent- 
fernung von der Basis in ihrer Mittellinie zerdrückten ganzen Nadeln, 
deren Seitenteile jedoch die Basis mit der übrigen Spreite organisch 
verbanden, erhalten blieben. Nur stärker zerquetschte Nadeln, bei 
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denen auch diese Verbindung unterbrochen wurde, verfärbten sich im 
unteren Teil gelb und gliederten sich durch eine Trennungsschicht ab. 

Durch Wundstoffe, wie sie HABERLANDT (1913) in breiartiger Masse 
der zerriebenen Gewebe mittels geeigneter Objekte nachgewiesen hat, 
ließen sich die Bildung der Trennungsschicht und der Nadelabfall bei 
Taxus nicht beschleunigen. Zunächst wurden die mit Blattpolstern 
isolierten Nadeln an der Spitze abgeschnitten und umgekehrt in Quarz- 
sand mit Zusatz von aus normalen Nadeln hergestelltem Brei eingesteckt, 
jedoch ohne Erfolg. Die Nadeln verfaulten bereits vor Anlage der Tren- 
nungsschicht, deren Bildung überhaupt durch Fäulnisvorgänge unter- 
drückt wird. Die an Trieben festsitzenden, stark zugeschnittenen Nadeln, 
deren Wundflächen mit demselben Brei bestrichen wurden, gliederten 
sich in derselben Weise wie die unbehandelten ab. Den Wundstoffen 
kommt hier demnach keine größere Bedeutung zu. In anderen Ver- 
suchen wurde die Treibmethode von O. RıcHTer (1922) durch Brand 
und konzentrierte Schwefelsäure geprüft, da es auch hier vor allem auf 
die Verletzung ankommt. Das etwa nur 1 Sekunde dauernde An- 
brennen der äußersten Nadelspitze hatte das Absterben eines noch 
größeren Teiles der Spreiten zur Folge, die sich dann deutlich früher 
loslösten als die in gleicher Entfernung verkürzten Nadeln der gegenüber- 
liegenden Triebseite. Ähnlich wirkte auch die konzentrierte Schwefel- 
säure, in die die Nadelspitze auf einen Augenblick getaucht wurde, 
worauf die Nadeln unter der Wasserleitung gut gewaschen wurden. 
Auch hier starb wenigstens eine Hälfte der Nadelspreite ab. Wahr- 
scheinlich handelte es sich im ersteren Falle um die Verbrennungs- 
produkte, z. B. Äthylen, wie im Rauch, im zweiten Falle um die Hebung 
der Azidität, die bereits Wiesner (1871) als Ursache des Laubfalls 
angesehen hat. Dem entspricht auch ein niedrigeres py, in den abge- 
fallenen Nadeln im Vergleich zu den noch festsitzenden. 

Das vergilbende Laub enthält eine große Menge von die Zellvermehrung 
herbeiführenden Bioshormonen. So hat GavrıLov (1939) bei Fraxinus 
excelsior eine beträchtliche Zunahme der die Vermehrung der Hefe- 
zellen fördernden Stoffe in den dem Abfall nahen Blättern festgestellt. 
Aus diesem Grunde wurde auf die Taxus-Nadeln mit Aneurin bzw. 
Hefeextrakt (Trockenhefe Torulan 20 Min. lang gekocht) eingewirkt. 
Wurden in einem Versuche vom 15.2.43 die Schnittflächen der kurz 
verstümmelten Nadeln mit Aneurinpaste (0,01 g Aneurin mit 1 g Lanolin 
und 1 ccm dest. Wasser verrieben) bestrichen, so waren die behandelten 
Nadelstümpfe am 23. 2. an allen 4 Trieben in frischem Zustand und mit 
grüner Stielbasis abgefallen, während von den gegenüberliegenden, mit 
Wasserpaste behandelten Nadelstummeln einige noch festhielten (3 bzw. 
4,5 und 2). Das Aneurin ruft demzufolge die Ablösung der Nadeln in 
frischerem Zustand als andere, vorher genannte Mittel hervor, und 
seine Wirkung greift zum Teil auch auf die gegenüberliegenden Ver- 
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gleichsstümpfe. Kontrolltriebe, die zu gleicher Zeit nur mit Wasserpaste 
behandelt wurden, jedoch mit auf einer Seite intakt belassenen Nadeln, 
lösten die verstümmelten Nadeln mit vergilbten Stielen ab. An mit 
Blattpolstern isolierten Nadeln, die nach Abschneiden der Spitze in 
eine 0,005—0,01% Aneurinlösung in verkehrter Lage eingesetzt wurden, 
bildete sich die Trennungsschicht etwa mit gleicher Schnelligkeit wie 
an in destilliertem Wasser eingesetzten Kontrollnadeln, die der gegenüber- 
liegenden Seite derselben Triebe entnommen wurden. Das mit dem 
Transpirationsstrom in die Zweige eingeführte Aneurin bewirkte jedoch 
wieder ein rascheres Abgliedern aller Nadelstümpfe in grünem Zustand, 
als dies bei den Zweigen in destilliertem Wasser oder Knopscher Nähr- 
lösung der Fall war. Ähnlich wie Aneurinlösung förderte auch der Hefe- 
extrakt die Ablösung der Nadelstummeln. Demgegenüber blieben die 
Nadelstümpfe an Zweigen, die in doppelt konzentrierter Knorscher 
Nährlösung gehalten wurden, fest haften, während die Nährlösung von 
üblicher Konzentration sich in ihrer Wirkung dem dest. Wasser näherte 
(Versuch vom 15.2. bis 2.3.43). Glukoselösungen wirken sich nicht 
besonders in der Erhaltung der Nadeln aus; nur in Versuchen bei höherer 
Temperatur (30°C) blieben die Nadeln in 1% Glukoselésung an allen 
6 Zweigen vollkommen erhalten, während in destilliertes Wasser ein- 
gesetzte Zweige bereits ihre Nadeln abgeworfen hatten, ebenso wie die 
Mehrzahl der Zweige in Knopscher Nährlösung (Versuch vom 17.1. 
bis 9.2.43). Sogar verstümmelte Nadeln wurden bei dieser Versuchs- 
anordnung durch die Glukoselösung, die von Zeit zu Zeit erneuert wurde, 
vor dem Abwurf geschützt. 

Einen gewissen Schutz gegen den Abfall der Nadelstümpfe bzw. 
ganzer Nadeln bietet auch die gesteigerte Feuchtigkeit. Wurden Triebe 
mit auf beiden Seiten gleich verstümmelten Nadeln über dem Wasser- 
spiegel derart waagerecht gelegt, daß die Schnittflächen der einen Nadel- 
reihe ins Wasser getaucht waren, so gliederten sich in einem Versuch 
vom 15.—22. 2. 43 nur die gegenseitigen, frei in die Luft ragenden Nadel- 
stummeln ab, während die naß gehaltenen festhielten. Die in der freien 
Luft gehaltene Achse und Nadelreihe bewirkte in den eingetauchten 
Nadeln einen regen Transpirationsstrom, allerdings einen von der nor- 
malen Richtung abweichenden. Übrigens geht der Wasserstrom in den 
Nadeln in beiden Richtungen ihrer Längsachse mit der gleichen Schnellig- 
keit vor sich, wie teils normal, teils invers in Quarzsand mit Eosinlösung 
eingesetzte Nadeln zeigten. Die frei liegenden Nadelpolster im ersten 
und die abgeschnittenen Apikalteile im zweiten Falle wiesen in der 
gleichen Zeitdauer die Rotverfärbung der bloßgelegten Gefäßbündel auf. 
Unter Wasser gehaltene Triebstücke lösten ihre Nadeln sowohl in reiner 
als auch mit Leuchtgas vermengter Luft für gewöhnlich nicht ab, aus- 
genommen den Fall, daß das Wasser allmählich erneuert und dadurch 
mit Sauerstoff bereichert wird. Dies gelang in einfachster Weise in 

37* 











568 R. Dostäl: 


Flaschen, die mit den Versuchspflanzen dicht an dem Ausflußrohr der 
Wasserleitung angebracht wurden. Die Flaschen enthielten Triebe, an 
denen die Nadeln entweder beiderseits gleich gestutzt wurden, oder nur 
auf einer Seite, während die Nadeln der anderen Seite unberührt blieben. 
Auch hier trat in einem Versuch vom 18. 2. bis 13. 3. 43 der Unterschied 
zwischen den beiden Versuchskombinationen sehr deutlich hervor. 
Nur an den den ganzen Nadeln opponierten Nadelstücken wurde die 
Trennungsschicht bereits ausgebildet, während die ebenso stark, jedoch 
auf beiden Seiten verkürzten Nadeln der Vergleichstriebe noch fest- 
hielten. Alle Bemühungen, durch Zusatz von verschiedenen Stoffen die 
Trennungsschichtbildung unter Wasser zu erreichen, scheiterten an der 
Unmöglichkeit, die Lösungen in notwendiger Weise erneuern zu können. 


4. Wuchsstoffe. 


In allen Versuchen mit Heteroauxin bestätigte sich die bereits für 
Blätter und Blattstiele anderer Pflanzen festgestellte Wirkung der 
Streckungswuchsstoffe, die sich in der Verzögerung der Trennungs- 
schichtbildung äußert. Heteroauxinpasten von Konzentrationen von 
0,1, 0,5 oder 5% wurden entweder auf ganze Nadeln oder nur auf ihre 
unteren Teile oder auch auf die Schnittflächen der gestutzten Nadeln 
aufgetragen. Selbst bei der stärksten, den klein belassenen Spreiten- 
teil abtötenden Wuchsstoffpaste blieben die Stiele grün und festhaftend. 
Im Gegensatz zur Leuchtgaswirkung traten hier keine kallusartigen 
Wucherungen in der Nähe der Nadelpolster oder an jener Stelle, wo 
sonst Trennungsschicht gebildet wird, auf. Der Einfluß der Wuchsstoff- 
paste greift auch auf die gegenüberliegenden Nadelstümpfe über, die 
zur Kontrolle mit Wasserpaste bestrichen wurden, denn sie blieben z. B. 
in einem Versuch vom 23. 12. 42 bis 15. 1. 43 selbst bei 30° C noch völlig 
erhalten. Intakte Nadeln ließ z. B. ein Anstrich von 1% Heteroauxin- 
paste beinahe unberührt. Während die Stiele der unbestrichenen oder 
mit Wasserpaste bestrichenen Nadelstümpfe gelb verfärbt waren, wiesen 
die mit Wuchsstoffpaste bestrichenen Nadeln auch nach 20 Tagen ihre 
ursprüngliche, grüne Farbe auf. In einem Versuch vom 13.—23. 2. 43 
wurden die Nadeln auf der einen Triebseite intakt belassen, auf der 
anderen hingegen bis auf einen etwa 3—4 mm langen Rest, der mit 
0,5% Heteroauxinpaste bestrichen wurde, abgeschnitten. Vergleichs- 
weise wurden die Nadeln an anderen Trieben auf beiden Seiten ebenso 
stark verkürzt, aber nur auf einer Triebseite mit derselben Wuchsstoff- 
paste behandelt. Während an den letzteren Zweigen die mit Wuchsstoff- 
paste behandelten Nadelreste auch bei 30°C gut erhalten blieben und 
nur die unbestrichenen Stümpfe zum Teil abfielen, waren im ersten Fall, 
wo die Nadeln einseitig unversehrt blieben, auch die mit Wuchss off- 
paste bestrichenen Nadelstummel abgegliedert. Dieser Unterschied ist 
auf die Wirkung der ganz belassenen Nadeln zurückzuführen. - Die 
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Annahme liegt nahe, daß der natürliche, von den intakt gelassenen Nadeln 
erzeugte Wuchsstoff den künstlich zugeführten Wuchsstoff entgegen- 
zuwirken vermag, wie dies auch bei der Korrelation zwischen Blättern 
und Knospen klar zutage trat (DostäL 1909). Wurden gegenüber- 
liegende Nadeln ungleich lang zugeschnitten und dann entweder die 
längeren oder kürzeren Stümpfe mit Wuchsstoffpaste behandelt, so 
gliederten sich immer die mit Wasserpaste bestrichenen Kontrollstümpfe 
früher ab, auch wenn sie länger waren. Ein durchgreifender Unterschied 
in der Abgliederungsschnelligkeit konnte namentlich wegen der längeren 
Zeitdauer dieser Versuche nicht festgestellt werden, je nachdem ob 
längere oder kürzere Stümpfe mit Wuchsstoffpaste behandelt wurden. 
Desgleichen werden auch die Stiele nach Entfernung der ganzen Nadel- 
spreite durch Wuchsstoffpaste vor dem Abfall geschützt. Diese Wirkung 
von künstlichem Wuchsstoff erstreckt sich auch auf Nadeln, die weiter 
unten am Triebsystem stehen. In der Leuchtgasatmosphäre vermag 
der künstliche Wuchsstoff die Abgliederung der Nadeln nicht zu ver- 
hindern. Auch der auffallende Unterschied zwischen dem Verhalten der 
ganz belassenen und der gestuzten, mit Wuchsstoffpaste behandelten 
Nadeln, der in reiner Luft zutage tritt, wird bei Leuchtgaszusatz ver- 
wischt, da die ganzen Nadeln meist früher abfielen als die etwa auf !/, 
verkürzten, jedoch mit 0,5% Wuchsstoffpaste behandelten Nadeln. 
In Heteroauxinlösungen eingesetzte Zweige zeigten ein lang andauerndes 
Festsitzen sogar ganz kleiner Nadelstümpfe, gleichgültig ob die künst- 
liche Wuchsstoffzufuhr von ihrer Basis oder von ihrer Spitze erfolgte. 
Im letzteren Falle wurden die Triebe z. B. in einem Versuche vom 14. 2. 
bis 9.3.43 nach Abschneiden der Nadelspitzen in Röhrchen mit Lösungen 
umgekehrt eingesetzt, wobei, falls 2 einjährige Triebe an der Spitze der 
Zweige vorhanden waren, der eine Trieb in eine 0,005%- bis 0,01 %ige 
Heteroauxinlösung, der andere dagegen in destilliertes Wasser mit der 
Spitze getaucht wurde. Die oberhalb des Wassers befindlichen Nadel- 
stümpfe gliederten sich, im Gegensatz zu den mit Heteroauxin behandelten, 
in kurzer Zeit ab. Die ebenfalls in die Luft ragenden zweijährigen und 
älteren Triebteile zeigten bei dieser Versuchsanordnung auch eine deut- 
liche Verzögerung des Abwurfs der Nadelstümpfe, allerdings ohne be- 
merkbare Beziehung zu den einjährigen, ungleich behandelten Trieben. 
Die Spiralstellung der Nadeln sowie die unregelmäßige Verteilung der 
Triebauszweigungen schließen die genaue Feststellung der Längsausbrei- 
tung der Hormonwirkungen bei Taxus aus. 

Das Heteroauxin wirkt nach diesen Versuchsergebnissen, im Gegen- 
satz zu allen anderen bisher erwähnten stofflichen Einflüssen, der Bildung 
der Trennungsschicht selbst an den kleinsten Nadelresten in reiner Luft 
entgegen. Dementsprechend könnte die gleiche Wirkung der intakten 
Nadelspreiten in der Produktion von Wuchsstoff gesehen werden. Zur 
Begründung dieser Annahme wurden Auxinbestimmungen in den Nadeln 
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vorgenommen. Die ätherischen, Nadelextrakte wirkten wahrscheinlich 
wegen giftiger Begleitstoffe auf die Haferkoleoptilen ungünstig, so daß 
meist positive Krümmungen zustande kamen. Nur bei sehr abgekürzter 
Extraktionszeit ergaben sich vorwiegend negative Krümmungen. Des- 
wegen wurde die Diffusionsmethode, bei der diese störenden Wirkungen 
wegfallen, angewandt; dennoch waren auch hier die Wuchsstoffteste 
in den Winterversuchen 1942/43 recht schwankend. Vor allem konnte 
wegen dieser Schwankungen nicht mit Bestimmtheit entschieden werden, 
ob die Nadeln der in Leuchtgas gehaltenen Zweige weniger Auxin ent- 
halten als die aus der reinen Luft. Wie aus dem Durchschnittswért der 
negativen und positiven Koleoptilkrümmungen (in Grad) und aus der 
Anzahl der negativ bzw. positiv gekrümmten Koleoptilen hervorgeht, 
konnte in einem Versuch vom 15.—26. 3.43 zwischen den im Labora- 
torium bei 15—20°C unter 5 Liter-Gefäßen in reiner bzw. mit 5% 
Leuchtgas vermengter Luft unter Wasserabschluß kein Auxingehalt- 
unterschied ermittelt werden. Noch auffallender ist, daß bereits ab- 
gegliederte, jedoch noch grüne, teils einjährige, teils zweijährige Nadeln 
fast bei allen Koleoptilen deutliche negative Krümmungen hervorriefen 
und darnach verhältnismäßig viel Auxin enthielten. Auch Agarstücke, 
auf denen die am 26. 3. 43 von draußen frisch gebrachte Nadeln ebenfalls 
wie in den anderen Fällen 12 Stunden lang normal aufgestellt wurden, 
riefen nur negative Krümmungen hervor, während die invers gestellten 
auch viele positive Krümmungen zeigten. Im Frühjahr entsteht demnach 
in jüngeren Nadeln viel aktives, sich streng basipolar verbreitendes 
Auxin, das wahrscheinlich den von WIESNER (1904) auch bei Taxus 
beobachteten Treiblaubfall auf korrelativem Wege — nach dem Schema: 
ganze Nadeln gegenüber den verstümmelten — verursacht. Bei zwei- 
jährigen Nadeln ließ sich dieser Lageunterschied nicht beobachten, 
was darauf hinweist, daß diese in beiden Längsrichtungen den 
Wuchsstoff gleichartig leiten. Die Diffusate von mit 0,5% Hetero- 
auxinpaste an der nach oben gekehrten Schnittfläche behandelten 
Nadeln führten schon zu stärkeren negativen Krümmungen; die 
Leitungsfähigkeit von der Spitze zur Basis erscheint bei den der 
reinen Luft entnommenen Nadeln größer als die von der Basis zur 
Spitze. In Leuchtgasatmosphäre ist dieser Leitungsunterschied weniger 
ausgeprägt, was mit der oben erwähnten Polaritätabnahme im Leucht- 
gas übereinstimmt. 

Die nachfolgende Tabelle 1 führt die Ergebnisse dieses Versuches 
übersichtlich vor. Auf 8 x 10,5 x 1,7 mm große Aluminiumschälchen 
mit 3% Agar wurde ein 15,5 mm hoher Aufsatz, der 45 auf beiden Enden 
zugeschnittene T'axus-Nadeln enthielt, aufgesetzt. Die Agarblöcke wurden 
dann in 12 Teile zerlegt und diese auf zweimal dekapitierte Koleoptilen 
mit dünner Gelatine aufgeklebt. Die Gradabmessung fand nach 3 bis 
4 Stunden statt. 
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Tabelle 1. Auxinbestimmung in den Nadeldiffusaten. 
— negative, + positive Koleoptilkrümmungen in Grad. Kursiv: Anzahl der 
Koleoptilen mit entsprechender Krümmung. 



































Einjährige ährige 
Nadeln Gehalten in | Behandelt mit = | man. 
Tazus-Nadeln 
Aus Laboratorium] reiner Luft | unbehandelt | — 4,5] +3,3 —4,8| +3,5 
(festsitzend) 16 8 11 7 
—2,4| +3,3 —4,5| +3,3 
9 15 12 9 
Desgl. Leuchtgas |unbehandeltj —3,8| +3,0 —4,0| +2,7 
10 14 8 17 
—6,0! +2,8 —5,6| +3,4 
20 © 4 13 11 
Desgl. Leuchtgas | unbehandelt | —6,5] +3,7 
(abgegliedert) 33 4 
Desgl. reiner Luft |Heteroauxin normal] invers normal} invers 
(festsitzend) —19,4| — 7,6 
24 24 
Leuchtgas | Heteroauxin | —9,9| —8,9 
24 24 
Von draußen 
(festsitzend) unbehandelt | —8,5| — 3,5] +2,7] —6,71 —9,6 
24 16 8 24 24 
Heteroauxin |—27,0 |—29,1 i— 29,6 |—21,1 
24 24 24 24 














Da die Nadelverstiimmelung gleichzeitig eine bedeutende Herab- 
setzung der Menge der Speicherstoffe und des Auxins bedeutet, könnte 
die Abtrennung der Nadelstümpfe als eine Reaktion auf die plötzliche 
Wuchsstoffabnahme gedeutet werden. Ebenso kann die rasche Aus- 
bildung der Trennungsschicht bei 30° C auf die Verringerung des Auxin- 
gehaltes in den Nadeln zurückgeführt werden, wie auch in den Avena- 
Koleoptilen die Wuchsstoffproduktion oberhalb 25°C sinkt (pu Buy 
1933). In ähnlicher Weise könnte die Wirkung von Leuchtgas und 
Äthylen auf die Taxus-Nadeln gedeutet werden, trotzdem in dem eben 
beschriebenen Auxintestversuche die erst 11 Tage in der Leuchtgas- 
atmosphäre gehaltenen, bei gewöhnlicher Temperatur sich noch nicht 
ablösenden Nadeln von den Reinluftkontrollen nur unwesentlich, näm- 
lich in weniger ausgeprägter basipolarer Leitungsfähigkeit für Wuchs- 
stoff abwichen. MICHENER (1938) hat jedoch. in Pisum-Epikotylen, die 
bis 18 Stundsn 0,1% Äthylen ausgesetzt wurden, viel weniger Auxin 
als in den Kontrollstengeln gefunden. Nach Skooc (1935) wirkt Eosin 
auf den Wuchsstoff zerstörend ein, so daß sich die mit Eosin vorbehan- 
delten Pflanzen abnorm gestalten (Boas und MERKENSCHLAGER 1925). 
BoysEN-JENSEN (1934) konnte in Wurzeln nach Erythrosinvorbehandlung 
keinen Wuchsstoff nachweisen. Doch ließ sich durch Eosineinführung 
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in die Leitungsbahnen auf dem Wege der Transpiration keine Be- 
schleunigung des Nadelfalles erreichen. Die in Eosin- oder Erythrosin- 
lösungen von verschiedener Konzentration eingesetzten Zweige zeigten 
in dieser Hinsicht keine bemerkbaren Veränderungen, in schwächeren 
Lösungen blieben sie lange erhalten. Hingegen verhielten sich die mit 
Eosin behandelten Zweige in der Leuchtgasatmosphäre insofern ab- 
weichend, als sie im Gegensatz zu den in reinem Wasser gehaltenen 
Zweigen keine Spur von Kalluswucherungen oder Trennungsschichten 
zeigten. Auch in reiner Luft starben die Zweige infolge der Infiltration 
der Gefäßbündel mit stärkeren Lösungen noch vor der Ausbildung der 
Trennungsschichten ab. Weniger schädlich wirkte die Eosinpaste (z. B. 
0,02 g Eosin in 1g Lanolin und 1 ccm Wasser), mit der die Schnitt- 
flächen der verstümmelten Nadeln auf einer Triebseite bestrichen wurden, 
während die gegenüberliegenden gleich großen Nadelstümpfe zwecks 
Kontrolle ähnlich mit Wasserpaste behandelt wurden. In einem 
Versuch vom 15.—23. 2.43 fielen an einem isolierten Zweige alle 
Nadeln mit Wasser- und Eosinpaste ab, aber bei den drei anderen 
Zweigen blieben von den mit Wasserpaste behandelten Nadeln 10 bzw. 
14 und 15 erhalten, von den mit Eosinpaste in gleicher Anzahl be- 
strichenen hingegen nur 3 bzw. 4 und 4. Es liegt die Annahme nahe, 
daß das in dieser Form zugeführte Eosin im Licht den nativen Wuchs- 
stoff zum Teil zerstört und dadurch die Bildung der Trennungsschicht 
fördert. 

Diese kann auch durch Umkehrung des Wuchsstoffstromes in den 
Nadeln hervorgerufen werden. PoHL (1936) hat mit einem schwachen 
elektrischen Potential die Haferendosperme des Wuchsstoffes beraubt. 
Zu diesem Ziele wurden gegenüberliegende einjährige Taxus-Nadeln 
mittels dünner, in die Gefäßbündel eingestochener Kupferdrähtchen 
mit Akkumulator (Potential 4 Volt, Kapazität 25 Ah, „Elka‘“ Aussig) 
verbunden. In einem Versuch vom 18. 2. bis 9. 3. 43 gliederten 
sich von den 10 mit der Anode verbundenen Nadeln 5 vollkommen 
ab, während alle mit der Kathode verbundenen Nadeln auf der 
Gegenseite festhielten. Daß Kupferkontakte selbst wirkungslos waren, 
geht aus dem Verhalten der Nadeln hervor, in die im obersten 
Drittel ähnliche Kupferdrähtchen eingeführt wurden. Trotz des Ab- 
sterbens der unmittelbar den Drähtchen anliegenden Gewebeteile 
blieben hier alle Nadeln erhalten. Das angeführte Ergebnis ist so zu 
erklären, daß in den mit der Anode verbundenen Nadeln die Wuchs- 
stoffe in verkehrter Richtung von der Basis zur Spitze geleitet wurden, 
wodurch eine Verarmung an Wuchsstoff in der Basis eingetreten ist, 
die zur bedeutend früheren Bildung der Trennungsschicht führte als in 
den mit der Kathode verbundenen, normal den Wuchsstoff basalwärts 
leitenden Nadeln. Platinelektroden ergaben denselben Unterschied: 
die mit der Kathode verbundenen Nadeln blieben vom 12. 3. bis 
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8.5.43 erhalten, während die mit der Anode verbundenen in kurzer 
Zeit abgegliedert waren. 


Der Auxinwuchsstoff wirkt nach Czasa (1938) als Mobilisator der 
Nährstoffe und nach REINDERS (1938) auch wasseranziehend ein. Diese 
Feststellungen sind auch für die Erklärung der Wirkung von Wuchs- 
stoff auf die Trennungsschichtbildung von Bedeutung. Nach WINKLER 
(1906) läßt sich schon durch einen verdunstenden, auf den spreitenlosen 
Blattstiel angebrachten Gipsblock die Trennungsschichtbildung ver- 
zögern. Dazu genügte schon, wenn der Blattstiel seine Funktion der 
Wasserführung fortsetzen konnte. 


Schlußbetrachtungen. 


Die korrelative Natur der Trennungsschichtbildung wurde schon 
mehrmals behandelt (MIEHE 1902, FrrrinG 1911, DostäL 1911, Hannic 
1913, Küster 1916). KÜsTER weist auf chemische Korrelationen hin, 
die zwischen Spreite, Stiel und Achse bestehen und durch Beseitigung 
der Spreiten gestört werden. Durch die Entdeckung LarBAcHs (1933), 
daß entspreitete Stiele durch von außen gebotenen Wuchsstoff vor dem 
Abfall geschützt werden können, rückte diese Lebenserscheinung in die 
Kategorie der darch Wuchsstoffe vermittelten Wachstumskorrelationen. 
Anderen Objekten ähnlich verhalten sich auch die Tarus-Nadeln, deren 
kleinste Reste durch Heteroauxinpasten oder -lösungen lange Zeit 
erhalten werden konnten. Die Versuchsergebnisse sprechen dafür, daß 
eine gewisse Verarmung an Wuchsstoff zur Bildung der Trennungs- 
schicht führen kann. Auf diese Weise könnten die Folgen der erheb- 
lichen Nadelreduktion, der höheren Temperatur, der Eosinbehandlung 
und der Wirkung von schwachem elektrischen Strom gedeutet werden. 
Die von O.RiıcHter (1914) bewiesene Wirkung von Leuchtgas und 
seinen Bestandteilen auf Taxus, die sich in starken kallusartigen Gewebe- 
hypertrophien äußert und den Nadelabwurf nach sich zieht, weist auf 
einen erheblichen Unterschied zwischen den Auxinwuchsstoffen und 
den wirksamsten Leuchtgasbestandteilen, Äthylen und Azetylen, hin, 
die sonst ähnliche morphogenetische Wirkungen ausüben. Wundstoffe 
scheinen in dieser Richtung belanglos zu sein, dagegen konnte für die 
Zellteilungshormone der Biosgruppe, wie Aneurin, ein gewisser fördern- 
der Einfluß nachgewiesen werden. Es läßt sich bei dem jetzigen Stand 
der Kenntnisse über diese Wirkstoffe kaum annehmen, daß die Mecha- 
nismen zur Ablösung bzw. zum Festsitzen der Nadeln in allen Fällen 
identisch sind. 

Bei der korrelativen Deutung des Ablösungsvorganges ist meines 
Erachtens auf die bei allen unter verschiedenen Kulturbedingungen 
wiederkehrenden Unterschiede in der Schnelligkeit der Abgliederung der 
verstümmelten Nadeln, wenn diese ganzen oder ebenfalls verstümmelten 
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Nadeln am Zweige gegenüberstehen, Rücksicht zu nehmen. Hier treten 
zwischen der Blattspreite und der Trennungsschicht dieselben Korre- 
lationsbeziehungen auf wie zwischen den Blättern und ihren Achsel- 
knospen (Dostär 1909). Wie die Entfernung oder Inaktivierung des 
Stützblattes die Entfaltung der zugehörigen Achselknospe fördert, 
während die gegenüberliegende Achselknospe durch ihr belassenes Stütz- 
blatt gehemmt wird, so wird auch die Trennungsschicht unter intakt 
belassenen Nadeln gehemmt, unter den stark verstümmelten hingegen, 
besonders im Vergleich mit den Versuchstrieben mit beiderseits ver- 
stümmelten Nadeln, gefördert. UnrovA (1934) hat die Korrelations- 
hemmung der Blätter auf die von ihnen gelieferten Wuchsstoffe zurück- 
geführt. Diese Erklärung hat auch THIMANN (1939) in seiner Zusammen- 
fassung über pflanzliche Wachstumshemmungen beibehalten. Auch 
andere, oben angeführte Unterschiede in der Nadelablösung, die z. B. 
mit der Lage im Sproßsystem zusammenhängen, weisen auf ähnliche 
Hemmungserscheinungen wie bei den Knospen hin. Der Abhängigkeits- 
vergleich zwischen der Trennungsschicht und der Sproßanlage wird auch 
durch die Annahme von FiscHnic# (1938) bekräftigt, derzufolge die 
Knospenbildung auch an eine Verarmung. an Wuchsstoff gebunden ist. 
Da die Trennungsschicht auch dann gebildet wird, wenn Nadeln mit 
ganz kleinen Teilen der. Blattpolster isoliert werden, werden die zur 
Erhaltung der Nadeln nötigen Stoffe hauptsächlich nur von den Nadeln 
geliefert. Im vorhinein läßt sich jedoch nicht behaupten, daß diese 
Stoffe mit Wuchsstoffen der Auxingruppe identisch sind. Schon in der 
‘ Erhaltungskraft steht das Heteroauxin diesen Nadelprodukten nach. 


Zusammenfassung. 


1. Die Trennungsschichtbildung bei Taxus kann besonders durch 
Leuchtgas, höhere Temperatur und Verstümmelung der Nadeln hervor- 
gerufen werden. 

2. Verletzungen an sich sind hier ohne Belang wie auch die nur durch 
die Gefäßbündel geleiteten Stoffeinflüsse, 

3. Heteroauxin wirkt auf die Taxus-Nadeln stark erhaltend ein, 
Aneurin dagegen trägt zu ihrer Ablösung bei. 

4. Die Trennungsschichtbildung ist eine Korrelationserscheinung, ver- 
gleichbar der Korrelation zwischen den Blättern und ihren Achselknospen. 
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KULTURVERSUCHE MIT ISOLIERTEN PFLANZENZELLEN. 


Von à 
HERMANN V. GUTTENBERG, Seestadt, Rostock. 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 6. April 1943.) 


Die ersten Versuche, isolierte Pflanzenzellen zu kultivieren, stammen 
von HABERLANDT (1902). Er erreichte die Isolierung durch Zerzupfen 
von Gewebestücken, wofür sich besonders die grünen Hochblätter von 
Lamium purpureum eigneten. Die isolierten Palisaden- und Schwamm- 
parenchymzellen wurden im hängenden Tropfen oder in Glasschälchen 
gezüchtet, wobei als Kulturflüssigkeit Leitungswasser oder Knopsche 
Nährlösung diente, der zum Teil auch Rohrzucker, Traubenzucker, 
Glycerin, Asparagin oder Pepton zugesetzt worden war. Es gelang, die 
Zellen bei bloß anorganischer Ernährung bis zu 3 Wochen, bei Zusatz 
von 1% Rohrzucker bis zu 1 Monat am Leben zu erhalten, aber nur in 
diffusem Tageslicht, nicht auch im Dunklen. Die Zellen wuchsen dabei 
zum Teil ganz erheblich, auch kam es zu allgemeiner und lokaler Membran- 
verdickung. Nach HABERLANDT assimilierten die Zellen, woraus sich 
ihr Wachstum auch in rein anorganischer Lösung erklärt. Entsprechend 
wuchsen die nichtgrünen isolierten Zellen von Tradescantia-Staubfaden- 
haaren nur bei Zuckerzusatz. Zellteilungen wurden in keinem Falle 
beobachtet, was HABERLANDT zu der Annahme veranlaßte, daß für 
solche besondere ,,Wuchsenzyme“ erforderlich seien. Für das erneute 
Wachstum machte er den Fortfall eines korrelativen Hemmungsreizes 
verantwortlich, der das Wachsen im Verbande begrenzt. In einer Be- 
sprechung von HABERLANDTs Arbeit teilte WINKLER (1902) auch eigene 
Beobachtungen mit, eine dort in Aussicht gestellte ausführliche Arbeit 
ist indessen nicht erschienen. Mit Hilfe eines nicht näher beschriebenen 
neuen Verfahrens gelang es WINKLER, die Schwammparenchymzellen 
der Blätter von Linaria purpurea und die Wurzelparenchymzellen von 
Vicia Faba ohne Verletzung zu isolieren. Bei dem zweiten Objekt ließen 
sich durch Zusatz von 0,002% CoSO, in den heranwachsenden Zellen 
bis zu 3 Teilungen erzielen. Auch ganze Wurzeln wurden durch dieses 
Salz zu erhöhtem Wachstum und zu Zellteilungen angeregt. 

Seit diesen Arbeiten hat die Kultur isolierter Gewebestücke, ins- 
besondere solcher, die einem Kambium entnommen wurden, zu großen 
Erfolgen geführt. Kleinste Stückchen wuchsen unter reger Teilung 
zu großen Zellkomplexen heran, und in diesen entstanden Wurzel- und 
Sproßvegetationspunkte (vgl. z. B. Wnıte 1939, GAUTHERET 1040a, b). 
Man kann also sagen, daß aus wenigen Kambiumzellen neue Pflanzen 
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erzielt werden können. Es scheint aber, daß sich dieser Erfolg auf kam- 
biale Zellen beschränkt. Auch die weitere Entwicklung der sog. Blatt- 
embryonen geht anscheinend immer in der Weise vor sich, daß erst 
zwischen dem Anlagepunkt und dem nächstgelegenen Kambium pro- 
kambiale Brücken entstehen. Die ersten Teilungen freilich erscheinen 
z.B. bei Begonia unabhängig von solehen. Wurzelspitzenkulturen, wie 
sie zuerst KOTTE (1923) und Rossins (1922) ausführten, haben nur 
dann Erfolg, wenn das Meristem erhalten geblieben ist. In schon aus- 
gewachsenen Wurzelteilen neues Teilungswachstum anzuregen, ist bisher 
nicht gelungen. Wenn es also teilungsbedingende Stoffe gibt, so kommen 
sie am ehesten in Meristemen vor. Auch die Elemente des Leptoms 
enthalten nach den Untersuchungen HABERLANDTs (1913, 1914) und 
LAMPRECHTs (1918) einen Stoff, der Zellteilungen auslöst. Indessen 
beschränkt sich der Erfolg hier auf die Bildung von Wundkork in benach- 
barten Parenchymzellen, und es ist mit der Möglichkeit zu rechnen, 
daß das in den Leptomen wandernde Auxin mit dem „Leptohormon“ 
identisch ist. 

Von vielen Seiten wird angenommen, daß teilungsbedingende Sub- 
stanzen schon nachgewiesen wären. In der Tat bewirken das Auxin 
und die sog. künstlichen Wuchsstoffe in höheren Konzentrationen Zell- 
teilungen, und zwar auch in Dauergewebszellen. Es ist indessen anzu- 
nehmen, daß dieser Erfolg ein indirekter ist, daß nämlich die starke 
Wachstumsförderung dieser Zellen Kern- und Zellteilung im Gefolge 
hat. Dafür spricht das häufige Auftreten mehrkerniger Riesenzellen 
in den durch Heteroauxinbehandlung erzeugten Tumoren. Daß die 
B-Indolylessigsäure hierbei nur die Rolle eines Auxinaktivators spielt, 
konnte ich vor kurzem zusammen mit DETTWEILER (GUTTENBERG 1942, 
DETTWEILER 1943) nachweisen. 

Isolierte Wurzelspitzen, die nur mit Nährsalzen und Zucker ver- 
sorgt werden, stellen ihr Teilungswachstum nach einiger Zeit ein. Offen- 
bar ist in ihnen ein für die Zellteilung unentbehrlicher Stoff, den sie 
selbst nicht erzeugen können, unter das Minimum gesunken. Dem- 
entsprechend gelang es auch, durch Gaben von Vitamin B, und Nikotin- 
säure das Teilungswachstum wieder in Gang zu bringen. In diesem Falle 
könnte man schon eher von Teilungshormonen sprechen, um so mehr 
als sich herausstellte, daß bei Mangel der genannten Stoffe das Wurzel- 
meristem sich in Dauergewebe verwandelt (ADDICOTT 1939). Aber auch 
hier ist der Beweis noch nicht zwingend. Vielleicht ermöglicht Vitamin B, 
lediglich das Plasmawachstum. Wird dieses eingestellt, so könnten 
Membranveränderungen und Ausbleiben von Teilungen die Folge sein. 
Das gilt noch mehr für die zahlreichen bekanntgewordenen Fälle, in 
welchen Pilze und Bakterien ohne Zusatz von Vitamin B, oder von 
seinen Komponenten (Pyrimidin und Thiazol) nicht zum Wachstum zu 
bringen sind. Auch das Biotin gilt als Teilungshormon, doch fehlt wieder 
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der Nachweis, daß es direkt die Zellteilung oder -sprossung veranlaßt. 
Tatsächlich ist in allen diesen Fällen der erste Effekt Plasmavermehrung 
und Zellenwachstum, und erst im need dieser Erscheinungen kommt 
es zur Kern- und Zellteilung. 

Betrachten wir die Dauerzellen, in denen es unter natiirlichen Be- 
dingungen zu Kern- und Zellteilung kommt, so finden wir oft eine Ver- 
bindung zu HABERLANDTs (1921a, b) Wund- und Nekrohormonen. Die 
GefäBthyllen z. B. entstehen aus den Parenchymzellen des absterbenden 
Holzes, auch hier tritt indessen erst Wachstum und dann Teilung auf. 
Das gleiche gilt für die thyllenartige Verstopfung von Spaltöffnungen 
an mehrjährigen Blättern. Nach eigener Beobachtung treten diese 
Bildungen nur unter lädierten funktionsuntüchtigen Spaltéffnungen auf. 
Auch die Bildung der Lentizellen erfolgt unter solchen alternden Stomata, 
und vielfach nimmt die weitere Peridermbildung von diesen Stellen ihren 
Anfang. Sie erfolgt ja überhaupt unter der alternden Epidermis. Daß 
für die Peridermbildung aber auch Wirkstoffe von innen her wichtig 
sind, wissen wir durch die Beobachtungen Czasas (1934), und auch 
PRIESTLEY und WOFFENDEN (1922) fanden, daß z. B. bei Camellia ein 
Wundperiderm nur dann entsteht, wenn die Wunde die Endodermis 
verletzt hat, also eine Verbindung zu den Wirkstoffen des Leptoms 
und Kambiums geschaffen wurde. Im Traumatin schließlich hat man 
einen Stoff gefunden, der Zellteilungen bewirkt, aber auch erst nach 
stattgehabtem Zellenwachstum. Überdies scheint er nur bei Leguminosen 
vorzukommen. Wichtig sind unter HABERLANDTS Befunden die, in 
welchen ohne vorhergegangenes Zellenwachstum Teilungen auftraten. Er 
fand dies vor allem an verletzten Trichomen. Hier scheint das ,,Wund- 
hormon“ tatsächlich unmittelbar die Teilung veranlaßt zu haben, der 
geringe Plasmazuwachs steht in keinem Verhältnis zur Anzahl der auf- 
tretenden Wände. Zu welcher Stoffgruppe HaBERLANDTs Wundhormone 
gehören mögen, ist vorläufig unbekannt. Indessen spricht vieles dafür, 
daß es sich um EiweiBabbauprodukte der toten Nachbarzellen handelt. 
Zu diesen Abbauprodukten gehören aber auch die B-Indolylessigsäure 
und Aminosäuren, die Teilungen anregen. Da dies wieder, wie wir hörten, 
indirekt geschieht, könnte das Ganze ein Auxineffekt sein. SCHMUCKER 
(1930) fand, daß sich die Mesophyllzellen von Bocconia leicht mechanisch 
voneinander trennen und dann kultivieren lassen. Wachstum und 
Teilungen traten nur ein, wenn konzentrierter Reibsaft solcher Blätter 
zugefügt wurde, der sicher auch Plasmazerfallsprodukte, also ,,Wund- 
hormone“ enthielt. 

Die Frage, ob es Teilungshormone gibt, ist also noch keineswegs 
entschieden. Zu ihrer Lösung sind meines Erachtens Untersuchungen 
an isolierten Dauergewebszellen besonders wichtig. Nur an solchen ist 
es nämlich möglich, den Einfluß umgebender Zellen vollkommen aus- 
zuschalten. Voraussetzung ist aber, daß die Zelltrennung auf schonendste 
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Weise erfolgt, denn nach HABERLANDTs Studien genügt schon „die 
lokale Verletzung einzelner Zellen, die nicht bis zum Absterben führt, 
um in ihnen typische Kern- und Zellteilung auszulösen‘ (1921b, S. 40), 
woraus er folgert, „daß auch in geschädigten, aber am Leben 
bleibenden Zellen Wundhormone entstehen‘. Vielleicht waren solche 
auch Ursache des Zellwachstums in seinen Kulturen. Die schonendste 
Trennung besteht zweifellos in einer Auflösung der Mittellamellen durch 
Pektinasen. Versuche, solche künstlich herbeizuführen, sind geplant, es 
gibt indessen auch Fälle, in denen die Pflanzen selbst solche Zellisolie- 
rungen vornehmen. 

Einen Versuch in dieser Richtung hat vor kurzem GAUTHERET (1939) 
durchgeführt. Er benützte die sich ablösenden Zellen der Wurzelhaube 
von Lupinen. Sein Ergebnis war in einer Richtung sehr bemerkenswert. 
Die kultivierten Einzelzellen zeigten nämlich kein Wachstum, auch 
nicht, wenn ihnen Heteroauxin geboten wurde. Wurde aber eine Wurzel- 
spitze mit in die Kultur gebracht, so wuchsen die Zellen, und dieses 
Wachstum wurde noch gefördert, wenn jetzt auch Heteroauxin zugesetzt 
wurde. Die Wurzelspitze diente zweifellos als Auxinquelle, und der 
Zusatz von Heteroauxin förderte deshalb, weil, wie wir jetzt wissen, 
dieser Stoff zur Neuproduktion von Auxin anregt. Eine solche war in- 
dessen nur in der Wurzelspitze, nicht aber auch in den Haubenzellen zu 
erreichen. Zellteilungen traten in den Versuchen von GAUTHERET 
nicht auf. 

Die abgestoßenen Wurzelhaubenzellen müssen wohl als alternde 
Zellen betrachtet werden und sind somit kein besonders günstiges Objekt. 
Ein Zerzupfen von Gewebestückchen ohne Zellschädigung wird nur in 
den seltensten Fällen möglich sein. Es war also wichtig, ein weiteres 
Objekt ausfindig zu machen, das von sich aus isolierte Zellen bietet. 
Schon vor längerer Zeit bemerkte meine Schülerin GELLERT (1923), daß 
im Orchideen-Narbenschleim, insbesondere bei Cymbidium-Arten, sich 
isolierte Zellen in großer Menge vorfinden. GELLERT untersuchte vor 
allem C. Lowianum Rous. f. und fand, daß der Narbenschleim sich aus 
der Fortsetzung des Griffelkanal-Leitgewebes bildet. An dessen Ende 
beginnen die Mittellamellen der Zellen zu verschleimen, wodurch die 
Zelltrennung bewirkt wird. An einzelnen Stellen bleiben die Zellen 
länger miteinander verbunden. Es treten hier Tüpfel auf. Die Ver- 
bindungsstellen der derben Wand werden bei fortschreitender Ver- 
quellung der Mittellamellen ausgezogen, so daß die schließlich befreiten 
Zellen zipfelförmige Vorsprünge besitzen. Die Zellen haben reichen 
lebenden Plasmainhalt und sind leicht zu plasmolysieren. Sie enthalten 
erst Fett, in der fertigen offenen Blüte aber reichlich Stärke. Der Schleim 
besteht aus Pektinstoffen. Ohne Kenntnis der Arbeit von GELLERT hat 
dann Mouiscx (1930) das Vorkommen solcher isolierter Narbenzellen 
für weitere Orchideen beschrieben. Bei der Suche nach geeigneten 
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Objekten stieß bei uns K. GEFFKEN nochmals auf die Cymbidium-Narbe, 
und es ergab sich, daß sich die isolierten Zellen in Nährlösungen leicht 
kultivieren lassen. Ich ließ daraufhin von Frau L. Dürrertr-Mever 
eine Reihe von Kulturen anlegen, über deren Ergebnis ich hier kurz 
berichten möchte. Wir verwendeten Narbenschleim aus Blüten von 
Cymbidium Lowianum. Schleimtröpfehen wurden mit steriler Nadel aus 
der Narbenhöhle entnommen und in hängenden Tropfen über hohl- 
geschliffenen Objektträgern kultiviert. Das mit den Schleimtropfen und 
der Kulturflüssigkeit beschickte Deckgläschen wurde mit Vaseline auf- 
geklebt, und die so erreichte Abdichtung war so gut, daß die Tropfen 
monatelang erhalten blieben. Es wurde steril gearbeitet, auch zeigte 
es sich, daß der Narbenschleim offenbar antiseptische Wirkungen besitzt, 
denn vereinzelt keimende Pilzsporen erfuhren nur geringe Weiterentwick- 
lung. Auch treten in der Narbenhöhle selbst keine Bakterien oder Pilze 
auf. Die Kulturen befanden sich bei mäßigem diffusem Licht und 
Zimmertemperatur im Laboratorium. Als Kulturmedium diente eine 
Knorsche Nährlösung in dest. Wasser, der verschiedene Wirkstoffe 
zugesetzt wurde. Zucker wurde nicht geboten, in der Annahme, daß 
der reiche Stärkevorrat der Zellen für Wachstumszwecke mobilisiert 
würde. Für das Sterilbleiben der Lösungen war dieser Umstand sicher 
sehr günstig. 

Der Knopschen Nährlösung wurden zugesetzt: Heteroauxin 2 mg/l 
und 200 mg/l oder eine frisch abgeschnittene Koleoptilenspitze von 
Avena als Auxinquelle oder beides gleichzeitig. Es erwies sich als vorteil- 
haft, den Tropfen sehr klein zu wählen. Die Zellen bleiben darin infolge 
ihrer Schleimhüllen in gruppenweiser loser Verbindung. Die frisch ent- 
nommenen Zellen haben zweierlei Form: Neben rundlichen, oft fast 
isodiametrischen gibt es etwas reichlicher kurz stabförmige Zellen, doch 
treten stärker verlängerte Zellen nur ganz vereinzelt auf. Der nicht 
verschleimte Wandteil ist dick, er scheint etwas gequollen und mehr 
oder minder deutlich geschichtet. Besonders außen hebt sich eine breite 
Lamelle meist klar ab (Abb. la, b). Innen werden die Schichten sehr 
zart, manchmal treten Buckel gegen das Lumen zu auf. Die letzten 
Zellverbindungen erscheinen außen als Vorsprünge, in die breite Tüpfel- 
kanäle führen. Chlorzinkjod färbt die Membranen tiefviolett, Jodjod- 
kalium blaugrau. Der Plasmainhalt ist sehr reich, fast die ganze Zelle 
ist von trübem, dichtem Plasma erfüllt, das in Jodlösung tiefbraun wird. 
Äußerst dicht gelagert befinden sich im Plasma Amyloplasten. In ein 
Stroma eingebettet findet man zahlreiche kleine, voneinander getrennie, 
gleich große kugelige Stärkekörnchen. Sie färben sich in Jodjodkalium 
teils schwarzviolett, teils violett bis rotbraun. Die Lagerung der Amylo- 
plasten ist meist eine so dichte, daß ihre Grenzen kaum zu erkennen sind. 
Dann erscheinen die Zellen gleichmäßig mit den kleinen Stärkekörnchen 
erfüllt. Der Zellkern ist infolge des dichten Inhaltes fast nie zu sehen. 
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In einer ersten Versuchsreihe ergab sich bei einfacher Schätzung, 
daß die Zellen in der Knopschen Lösung fast unverändert geblieben 
waren, während sie sich bei Zusatz von Heteroauxin 2 mg/l, einer 
Koleoptilspitze oder von beidem zusammen vergrößert hatten. Das 
war schon nach 4 Tagen (4.—8. 6. 42) festzustellen. Um nun genauere 
Angaben liefern zu können, wurden je etwa 100 oder mehr Zellen mit 
Hilfe der Mikroprojektion bei mäßiger Vergrößerung abgezeichnet. Da 
































Abb. 1. Cymbidium Lowianum. Narb hlei 11 a, b in Knopscher Nährlösung, 
c ebenso, aber mit Zusatz von Hefeextrakt, '/, der Zelle. 
im wesentlichen eine Längenzunahme eintritt, wurde an den Bildern 
die längste Achse in Millimetern ausgemessen. Eine Volumenberechnung 
wäre genauer, aber auch viel umständlicher gewesen, es wurde daher 
auf sie verzichtet, um so mehr, als.die Erfassung der absoluten Zunahme 
nicht von besonderer Bedeutung war. Da die Zellen in den mit Wirk- 
stoffen versehenen Kulturen sehr verschiedene Größen zeigten, ergaben 
sich für den Vergleich der Wachstumsvorgänge in den Kulturen nur 
zwei Wege: Erstens die statistische Auswertung der Zellenlängen und 
zweitens die Bestimmung der Gesamtlänge der jeweils abgezeichneten 
und gemessenen Zellen. Da deren Zahl bei den einzelnen Kulturen 
wechselte, wurden schließlich alle Werte auf je 100 gemessene Zellen 
umgerechnet. Aus zwei weiteren Versuchsreihen, die der ersten durchaus 
entsprachen, ergaben sich die in Tabelle 1 zusammengestellten Werte. 
Um die Tabellen nicht zu breit werden zu lassen, wurden jeweils vier 
aufeinanderfolgende Längenwerte zusammengefaßt. 
Planta Bd. 33. 38 
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Häufigkeit der Zellenlängen 
5—8 9—12 13-16 17-20 





ulturflüssigkeit Vers.- 
= Reihe 
































Kwnopsche Lösung (Kontrolle) . . .| 1 36,25 | 37,90 | 17,03 4,38 
2 | 31,69 | 4426 | 19,61 | 3,27 

28 ff 2mgl...l 1 | 9,13 | 23,54 | 23,07 | 17,78 
2 5 | Heteroauxin { 200 mg/l. : | 2 | 6,75 | 15,75 | 26,25 | 31.50 
= | Auxin (1 Koleoptilspitze) . .| 1 | 11,10 | 16,66 | 18,88 | 31,66 
FE 2 | 11,11 | 29,85 | 27,08 | 17.36 
© „ | Heteroauxin 200 mg/l + Auxin| 1 14,02 | 20,17 | 21,03 
LE (1 Koleoptilspitze) 2 | 5,44 | 24,48 | 23,74 | 22:44 


Versuchsdauer: 1. Reihe 16.6. bis 8. 7. 42. 


Wie aus der Tabelle 1 hervorgeht, liegen in der Kontrolle die weitaus 
meisten Längen zwischen 5 und 12 Meßeinheiten (= M.E.), und zwischen 
5 und 16 M.E. sind es nicht weniger als 91,18% (95,56%). Zusatz von 
Heteroauxin 2 mg/l bewirkt bereits eine deutliche Wachstumszunahme. 
Die Längen zwischen 5 und 8 M.E. sinken beträchtlich, das Maximum 
ist auf die Längen 9 bis 16 verschoben, aber auch zwischen 17 und 28 M.E. 
gibt es noch zahlreiche Fälle. Einzelne Zellen sind darüber hinaus ver- 
längert, doch ist deren Zahl gering. Heteroauxinzusatz 200 mg/l steigert 
den Effekt noch etwas, das Gesamtbild ändert sich aber nicht. Zusatz 
einer Koleoptilspitze als Auxinquelle verschiebt das Maximum in der 
ersten Versuchsreihe auf die Längen 17 bis 20 M.E., wieder ist die Anzahl 
der kleinen Zellen (5—8 M.E.) stark herabgesetzt. Die in der zweiten 
Versuchsreihe verwendete Spitze hatte offenbar weniger Auxin ab- 
gegeben, der Erfolg ist etwas geringer. Zusatz von Auxin + Hetero- 
auxin schließlich hat die stärkste Wirkung. Kleinste Zellen finden sich 
in der ersten Versuchsreihe überhaupt nicht mehr, das Mengenmaximum 
liegt hier zwischen 13 und 20, ist aber dadurch gesenkt, daß viele Zellen 
darüber hinauswachsen, wobei sich Längen bis 45 M.E. ergaben. Auch 
hier verläuft der zweite Versuch im Prinzipe gleich, aber wieder mit 
geringerer Wirkung. 

Das Versuchsergebnis ähnelt in manchem dem von GAUTHERET für 
Wurzelhaubenzellen, doch hat in unserem Fall schon alleiniger Hetero- 
auxinzusatz eine beträchtliche Wirkung. Auf Grund der nunmehr 
bekannten Tatsache, daß das Heteroauxin nicht direkt wirkt, sondern 
Zellen zur Neubildung von Auxin veranlaßt, ist der beobachtete Effekt 
folgendermaßen zu deuten. Offenbar sind besonders in den kleinsten 
Zellen noch mobilisierbare Auxinreserven vorhanden, die durch das 
Heteroauxin freigemacht werden und so das neue Wachstum dieser 
Zellen ermöglichen. Daß das Heteroauxin nicht unmittelbar wirkt, 
geht übrigens auch aus diesen neuen Versuchen hervor. Nur so ist es 
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belle 1. 
in Meßeinheiten für je 100 gemessene Zellen ne à 

21-24 25-28 29-32 33-36 37-40 41-45 46-51 ge Eile 

2,74 0,55 1,10 1055 

1,09 0,54 1033 
14,89 6,24 1,49 2,40 1,44 1660 
14,25 4,50 0,75 0,75 1663 
11,66 7,77 2,22 1670 

5,55 2,08 2,77 0,69 3,46 1573 
13,15 8,76 10,51 5,16 4,37 2,63 1995 
21,24 4,76 2,04 2,04 0,66 1,36 1700 























2. Reihe 25.6. bis 11.7.42. 1 MeBeinheit = 9 u. 


zu verstehen, daß eine Steigerung der Heteroauxinkonzentration auf 
das 100fache den Effekt nur mehr wenig steigerte. Schon die geringere 
Konzentration hat offenbar die noch vorhandenen Auxinreserven im 
wesentlichen freigemacht, daher konnte die erhöhte den Effekt nicht 
mehr steigern. Danach ist auch verständlich, daß die Zufuhr einer 
geringen Auxinmenge von außen her einen ähnlichen Effekt hatte. 
Gemeinsamer Zusatz von Heteroauxin und Auxin schließlich erzielte, 
wie zu erwarten war, die stärkste Wirkung: kleinste Zellen sind fast 
gar nicht mehr zu finden und das Wachstum vieler Zellen geht erheblich 
über das Normale hinaus. Hier addieren sich folgende Wirkungen: 
Auxinzufuhr von außen, Mobilisierung weiteren Auxins in der Koleo- 
ptilspitze und in den kultivierten Zellen. Sehr klar wird das Ergebnis 
auch, wenn man die Gesamtlänge der gemessenen Zellen vergleicht. 
Aus Tabelle 1 erkennt man deutlich die annähernd gleiche Wirkung von 
Heteroauxin und dem Auxin einer Koleoptilspitze sowie die bedeutend 
höhere bei gleichzeitiger Verwendung beider Substanzen. Wenn in den 
Versuchen von GAUTHERET Heteroauxin allein nicht wirkte, so läßt sich 
daraus schließen, daß die abfallenden Wurzelhaubenzellen keine mobili- 
sierbaren Auxinreserven mehr besaßen. Zell- oder Kernteilungen waren 
in meinen Versuchen nie aufgetreten. 

Die Zellen hatten sich bis zum Mehrfachen ihrer Ausgangslänge 
gestreckt, ohne stark an Breite abzunehmen; sie besaßen schließlich 
also auch ein mehrfach vergrößertes Volumen. Die Zellmembran wird 
mit der Vergrößerung der Zelle etwas dünner, aber keinesfalls so sehr, 
daß die Flächenvergrößerung etwa durch Dehnung des ursprünglich 
vorhandenen Materials erklärt werden könnte (Abb. lc). Ganz im 
Gegenteil müssen erhebliche Membranmengen neu gebildet worden sein. 
Die Färbbarkeit der Zellwand mit Jodjodkalium nimmt allmählich ab, 
an Stelle des blaugrauen Tones erscheint eine hellere, manchmal 
etwas gelbliche Färbung. Chlorzinkjod indessen färbt nach wie vor 
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dunkelviolett. Von den Schichten ist nur noch die äußere deutlich zu 
sehen. Die Vermehrung der Membran wird offenbar durch einen ausgiebigen 
Abbau der vorhandenen Starke ermöglicht. Die Körnchen in den Leuko- 
plasten werden kleiner, viele verschwinden ganz. Sie färben sich jetzt 
häufiger in den Jodlösungen rötlich als vorher. Über das Plasma lassen 
sich genauere Angaben schwerer machen. Es fällt sofort auf, daß dieses 
Substanzen verloren hat, es ist durchsichtiger geworden und färbt sich 
mit Jodlösungen nicht mehr dunkelbraun, sondern in helleren, mehr 
gelblichen Tönen. Auch treten jetzt vakuolenähnliche Stellen auf, die 
sich indessen in Jod auch gelblich färben. In Anbetracht der sehr starken 
Volumenzunahme der Zellen ist indessen nicht anzunehmen, daß nur 
eine Verdünnung des Plasmas stattgefunden hat, es muß auch neues 
Plasma gebildet worden sein, das aus früher vorhandenem Reserveeiweiß 
stammen dürfte. Die Anzahl der Leukoplasten dagegen bleibt offenbar 
konstant, denn man findet sie mit dem Wachsen der Zellen immer weiter 
auseinandergerückt. Besondere Unterschiede zeigten die vergrößerten 
Zellen in der verschiedenen Kulturlösungen nicht. Dies gilt auch für die 
noch später zu beschreibenden Versuche. Die Zellen blieben noch über 
die Versuchszeit hinaus am Leben, wuchsen dann aber nicht mehr weiter. 
Genauere Bestimmungen der Lebensdauer wurden nicht vorgenommen. 

Um nun zu erfahren, ob Zellteilungen durch andere Wirkstoffe 
erzielbar sind, wurde zunächst noch käuflicher Hefeextrakt (J. Blaes, 
München) herangezogen. Dieser enthält eine ganze Reihe von Wirk- 
stoffen (vgl. dazu W. RupoLrH: „Die Vitamine der Hefe‘. 1941), von 
denen das Biotin, Vitamin B, und die Nikotinsäure am ehesten in unserem 
Falle von Bedeutung sein könnten. Es wurden folgende Kombinationen 
ausprobiert: Hefeextrakt, Hefeextrakt + Koleoptilspitze (Auxin), Hefe- 
extrakt + Heteroauxin 200 mg/l, Hefeextrakt + Auxin + Heteroauxin 
wie oben. Die Substanzen waren wie früher einer Knorschen Nährlösung 
zugesetzt worden. Der Versuch lief gleichzeitig mit der zweiten Serie 
der ersten Tabelle. Sein Ergebnis enthält Tabelle 2. 















































Ta- 
Häufigkeit der Zellenlängen 
Kulturflissigkelt , 5 

5—8 | 9—12] 13-16 | 17-20 | 21-24 | 25-28 | 29-32 | 33-36 

to „ | Hefeextrakt . . . ... 4,19 | 16,16 | 15,56 | 25,74 | 14,97 | 10,17 | 2,99 | 4,19 
2 E | Hefeextrakt + Hetero- 

8 s auxin 200 mg/l. . . . | 1,92 | 8,64 | 18,24 | 11,52 | 13,44 | 13,44 | 7,68 | 4,80 
2 © | Hefeextrakt + Auxin 

ZN (1 Koleoptilspitze) . . | 6,85 | 2,74| 6,85 | 12,33| 9,59 | 5,48] 5,48 | 4,11 

— 
% à | Hefeextrakt + Auxin + | 
= Heteroauxin (wie oben) | 5,16 | 13,76 | 14,63 | 11,18 | 8,62 | 6,88 | 2,58 | 4,30 





Versuchsdauer: 29.6. 
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Wie man sieht, ist überall sehr starkes Wachstum eingetreten, aber 
auch hier bleibt ein gewisser Teil der Zellen unverändert klein. Im 
einzelnen läßt sich folgendes sagen: Der Hefeextrakt ist in seiner Wirkung 
der Kombination Auxin + Heteroauxin am ähnlichsten, die Zellen 
rücken zum großen Teil in die Längengruppe 17—20 M.E. vor, einzelne 
Zellen werden bis zu 48M.E. gefördert. Bei zusätzlicher Auxingabe 
tritt noch eine weitere beträchtliche Verlängerung auf, Einzelzellen 
wachsen bis zu 115 M.E. heran, indessen ist die Förderung eine sehr 
schwankende, so daß ein typisches Maximum nicht mehr zu beobachten 
ist. Offenbar ist die Reaktionsbereitschaft der Zellen eine recht ver- 
schiedene. Die Gesamtlänge geht weit über die früher erhaltenen Werte 
hinaus. Aus dem Versuch mit Auxinzusatz läßt sich schließen, daß der 
Hefeextrakt selbst kein Auxin enthält, die von ihm erzielte Förderung 
also auf einem anderen Stoff beruht. Bei der Kombination Hefe + 
Heteroauxin wird gleichfalls eine Endlänge erzielt, wie wir sie in Tabelle 1 
nicht beobachteten, und die die bei einfachem Hefezusatz erreichte 
übertrifft. Wir werden wieder schließen dürfen, daß in den Zellen durch 
das Heteroauxin Auxin mobilisiert wurde. DieKombination Hefeextrakt + 
Auxin + Heteroauxin schließlich ergab gegenüber Hefeextrakt + Auxin 
keine Steigerung mehr, es ist sogar eine Anzahl von Zellen weniger 
angeregt worden. Vermutlich begrenzte hier die Reaktionsfähigkeit der 
Zellen das Ergebnis. Das erheblich geringere Ausmaß der Gesamtlänge 
gegenüber dem Versuch mit Hefeextrakt + Auxin ergibt sich daraus, 
daß in diesem eine Anzahl Zellen ungewöhnlich stark vergrößert war. 
Hier dürfte aber der Zufall bei der Auszählung gerade mehr solche 
Riesenzellen ins Gesichtsfeld gebracht haben. 

In Hefeextrakt konnten vor allem zweierlei Stoffgruppen bei der 
Zellverlängerung wirksam sein: Der Bios- und der Vitamin B,-Komplex. 
Um auch hier noch eine Klärung herbeizuführen, wurde schließlich noch 
mit reinem Vitamin B, (E. Merck) gearbeitet. Es wurden zwei Lösungen 
verwendet, nämlich 10 mg/l und 1 mg/l, ferner 10 mg/l in Kombination 




















belle 2. 
in Meßeinheiten für je 100 gemessene Zellen Goasentianee = 
je 100 gemessene 
37-40] 41-44] 45-48] 49-52 | 53-56] 57 -60161-64] 65-68]69-72]73-76]77-80/100-104| 115 Zellen 
1,79 | 0,59 | 1,18 0,96 1825 
5,76 | 5,76 | 2,88 | 1,92 | 1,92 | 0,96 2350 
7,05 | 5,48 | 2,74 | 6,85] 1,36 | 1,36 | 1,36 | 2,74 | 1,36 | 1,36 | 1,36 | 1,36 | 1,36 3712 
4,30 | 6,02 | 3,44 110,32 | 2,58 | 2,58 1,72 | 0,86 0,86 | 0,86 2899 












































bis 11.7. 42. 
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Ta- 
K " Häufigkeit der Zellenlängen 
5—8 | 9—12 | 13-16 | 17-20 | 21-24 
Knogsche Lösung . . . . . . .. 17,85 | 37,40 | 22,95 | 12,75 5,95 
Pa Vitamin B, 1 mg/l _... 8,32 | 37,44 | 30,16 | 13,52 
3 > Vitamin B, 10 mg/l . .. 1,19 8,33 17,85 | 23,80 17,85 
=| Vitamin B, 10 + 
FE H 208 gi 6,36 | 16,96 | 23,32 | 14,84 | 5,30 
o+ | Vitamin 10 mg/l + 
CE rome 200 + 
Auxin (1 Koleoptilspitze) 6,56 | 24,60 | 24,60 | 14,76 
Versuchsdauer 


mit Heteroauxin und mit Heteroauxin + Auxin in den früheren Kon- 
zentrationen. Die Ergebnisse zeigt Tabelle 3. 

Die Zellen für diesen Versuch stammten aus dem Blütenstand einer 
anderen Pflanze, bei der, wie die Kontrolle zeigt, die losen Narbenzellen 
von vornherein etwas größer waren. Aus dem Versuchsergebnis ist 
folgendes zu entnehmen: Vitamin B, in der Verdünnung 1 mg/l fördert 
das Wachstum deutlich. Gegenüber der Kontrolle, die wieder ein Maxi- 
mum bei der Länge 9—12 M.E. zeigt, ist eine Verschiebung auf 13 bis 
20 M.E. eingetreten, die auch noch bis 24 M.E. reicht. Die stärkere 
Dosis (10 mg/l) hatte noch stärkere Wirkung, da viele Zellen über die 
genannten Größen hinauswuchsen. Ein Vergleich mit dem Hefeextrakt- 
versuch ergibt, daß der Effekt in beiden Fällen ein ähnlicher ist, die 
Gesamtlänge ist sogar im B,-Versuch noch gewachsen. Danach möchte 
man den Hefeeffekt auf den Vitamin B,-Gehalt des Extraktes zurück- 
führen und den Bios-Komplex für unmaßgeblich halten. Ein genauer 
Vergleich ist indessen nicht möglich, da der Vitamin B,-Gehalt des 
Extraktes unbekannt war. Setzt man zu Vitamin B, noch Heteroauxin, 
so hat dies keine Erhöhung des Wachstums mehr zur Folge. Die Tabelle 3 
läßt sogar erkennen, daß hier mehr Zellen zurückgeblieben sind als bei 
bloßem Zusatz von Vitamin B,. Die Gesamtlänge ist allerdings etwas 
höher, das liegt aber wieder nur daran, daß 7 Zellen ungewöhniiche 
Längen erreichten. Sieht man von diesen vielleicht mehr zufällig bei 
der Auszählung gehäuften Exemplaren ab, so nähert sich die Gesamt- 
länge etwa der, die durch die Kombination von Vitamin B, + Auxin 
+ Heteroauxin erhalten wurde. Auch diese Zusammenstellung übertraf 
den Wert von Vitamin B, nicht mehr. Damit ergibt sich ein deutlicher 
Unterschied gegenüber dem Hefeextrakt, bei dem weitere Zugabe von 
Auxin und Heteroauxin noch eine erhebliche Wachstumsförderung zur 
Folge hatte. Daraus würde sich der Schluß ergeben, daß der Hefeeffekt 
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belle 3. 
in Meßeinheiten für je 100 gemessene Zellen Meßeinheiten für 
25-28 29-32 33-36 37-40 41-44 | 45-48 | 49-52 | 53-65 z u Has 
0,85 1,70 2,55 5,10 0,85 1455 
2,08 6,22 2,08 1643 
7,14 7,14 8,33 3,57 | 2,38 | 2,38 2158 
6,36 9,54 8,48 2,12 2,12 | 5,30 2207 
9,84 3,28 6,56 1,64 1,64 1,64 2072 
13.—29. 7. 42. 


doch nicht oder nur zum kleinsten Teil auf das Vitamin B, zurückgeht, 
und daB dieser Extrakt in einer Weise wirkt, bei der das restliche ge- 
bundene Auxin nicht mehr freigemacht wird. Somit kann Heteroauxin 
den Effekt durch Auxinaktivierung noch fördern. In Verbindung mit 
Vitamin B, ist das offenbar nicht möglich, und das legt den Gedanken 
nahe, daß die Vitaminwirkung darin besteht, daß es die Auxinreserven 
freimacht, also neues Auxin aktiviert. Es hätte also eine dem Hetero- 
auxin ähnliche Wirkung. Im letzten Versuch freilich hätte sich der 
Zusatz von neuem Auxin bemerkbar machen müssen, und es ist vorläufig 
nicht zu entscheiden, warum dies nicht geschah. Man könnte daran 
denken, daß die Zellen überhaupt nicht mehr streckungsfähig waren; 
das ist indessen nicht wahrscheinlich, da sie in Versuchen der Tabelle 2 
über diese Längen hinaus wuchsen und sich in den Zellen am Versuchs- 
ende noch Stärke befand. 

Zellteilungen traten in keinem der Versuche auf. Man kann daraus 
sicher keine endgültigen Schlüsse ziehen, indessen wird es doch wahr- 
scheinlich, daß von den verwendeten Stoffen keiner als Zellteilungs- 
hormon im eigentlichen Sinne des Wortes anzusprechen ist. Alle ver- 
wendeten Stoffe erwiesen sich als wachstumsfördernd, und unter ihrem 
Einfluß nahmen das Grundplasma und die Membran mengenmäßig 
erheblich zu. Da es trotz dieses regen Stoffwechsels und des ausgiebigen 
Wachstums nicht zu Kern- oder Zellteilungen kam, muß gefolgert werden, 
daß die Vergrößerung allein auch nicht für den Teilungsvorgang ent- 
scheidend ist. Dies spricht dafür, daß es doch spezifische Teilungsstoffe 
gibt und es bisher nur noch nicht gelang, sie aus Pflanzen zu isolieren. 
Vielleicht werden Zellkulturen, denen Meristemstücke als Wirkstoffquelle 
geboten werden, zu positiven Erfolgen führen. Jedenfalls soll diese 
weitere Möglichkeit geprüft werden. 
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PERMEABILITÄTSSTUDIEN AN JUNGEN 
UND AUSDIFFERENZIERTEN ZELLEN DES RHOEO-BLATTES 


Von 
U. RuaeE. 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 9. April 1943.) 


A. Einleitung. 

Seit der Entdeckung der Streckungswuchsstoffe haben sich die 
Versuche zur Analyse der Zellstreckung und des Streckungswachstums 
hauptsächlich mit den während dieser physiologischen Vorgänge auf- 
tretenden Veränderungen der Membraneigenschaften und osmotischen 
Zustandsgrößen befaßt. Diese Untersuchungen haben von mir aus zu- 
nächst einen gewissen vorläufigen Abschluß gefunden (RUGE, 1942). 
Daß diese Ergebnisse zum Teil in Schemen zusammengefaßt wurden, 
sollte nur dazu dienen, die Einzelbefunde in leicht übersichtlicher Form 
zusammenzufassen und damit eine weitere experimentelle Inangriff- 
nahme noch offen gebliebener Fragen zu erleichtern. Leider wurde diese 
„Schematisierung‘‘ vereinzelt dahin ausgelegt, daß die Problemlage von 
mir zu einfach und zu stark generalisierend betrachtet wird. Eine der- 
artige Auffassung habe ich durchaus nicht vertreten wollen. Da ich 
mich mehrere Jahre hindurch fast ausschließlich um die zellphysio- 
logische Analyse der Vorgänge während des Streckungswachstums 
bemühte, ist mir die Kompliziertheit des Problems besonders deutlich 
aufgegangen. Aber gerade aus diesem Grunde war meines Erachtens 
eine Erleichterung der Übersicht der bisher erkannten Zusammenhänge 
erforderlich. 

In vielen Fällen mag zu der falschen Auslegung meiner ,,Schemati- 
sierung‘ die Tatsache geführt haben, daß ich mich mit Absicht bei den 
bisherigen Untersuchungen ausschließlich mit den Veränderungen in 
der Membran und der Vakuole der streckungsfähigen Zelle befaßte und 
das Zytoplasma, also den für das sonstige physiologische Geschehen 
wichtigsten Teil der Zelle, nach einigen tastenden Vorversuchen (RUGE, 
1937a) bewußt außer Acht ließ. Es mag mir daher des öfteren der Vor- 
wurf gemacht worden sein, daß ich das Protoplasma der Zelle als be- 
deutungslos für die Zellstreckung und das Streckungswachstum be- 
trachte. Eine derartige Anschauung muß natürlich zu einer völlig 
falschen Auffassung des Vorganges führen, und niemals habe ich die 
Theorie in diesem Sinne verstanden haben wollen. Die Zellstreckung 
und das Streckungswachstum können nur dann völlig beschrieben und 
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erklärt werden, wenn wir das Geschehen in der Membran und Vakuole wie 
auch im Zytoplasma genauestens kennen und die für die Einzelorgane 
gefundenen Tatsachen zu einer Einheit verschmelzen. Bei meinen bis- 
herigen Untersuchungen kam es mir aber darauf an, zunächst einen 
Komplex zu analysieren, in den dann später der andere eingearbeitet 
werden sollte und mußte. 


Über Veränderungen im Zytoplasma im Zusammenhang mit dem Streckungs- 
wachstum ist bisher nur wenig bekannt. STRUGGER (1933, 1934) fand für ver- 
schiedene Ptlanzen in den wachsenden Zellen einen Viskositätsanstieg der Plasma- 
kolloide. Dieser Befund wird jedoch in seiner Bedeutung wesentlich durch BonNERs 
(1934) und Borrıss’ (1938) Feststellungen eingeschränkt, daß sich diese kolloid- 
chemische Veränderung — zumindest mit den heute üblichen Methoden — nicht 
bei allen Objekten nachweisen läßt und sie auch nicht, wie zunächst angenommen, 
als die das Streckungswachstum auslösende Ursache angesprochen werden kann 
(Ruse, 1937a, b, 1940). Daß weiterhin die B-Indolylessigsäure die Protoplasma- 
strömung beschleunigt (Du Buy, OLSEN, 1938), ist bisher nur für ein Objekt erkannt 
und läßt sich auch nur schwer in einen größeren Rahmen einordnen. Auch von den 
durch die Streckungswuchsstoffe bewirkten rein stoffwechselphysiologischen Ver- 
änderungen in der Zelle, wie sie von FRIEDRICH (1936) und neuerdings von COMMONER 
und THIMANN (1941) gefunden wurden, wollen wir zunächst absehen. Es bleiben 
dann noch mehrere Beobachtungen über Permeabilitätsänderungen während der 
Ausdifferenzierung der Zelle, die wir hier kurz zusammenstellen wollen. 

So fanden Moper (1932), MEINDL (1934), STRUGGER (1935) u. a., daß sich die 
Blattspitze der Elodea-Blätter, also die ältesten Zellen dieses Blattes, wesentlich 
schneller mit Neutralrot anfärben lassen als die jüngeren der Blattbasis. An der 
gleichen Pflanze ergibt sich nach den Untersuchungen von Moper (1932) und 
STRUGGER (1935) eine höhere Harnstoffpermeabilität für die Zellen der Basis als 
für diejenigen der Spitzenzone. Für Spirogyra gibt WEBER (193la) weiter an, 
daß die eben aus der Mitose hervorgegangenen Zellen für Harnstoff praktisch im- 
permeabel sind, die ausgewachsenen dagegen dieses Diosmotikum schnell auf- 
nehmen. Das gleiche gilt nach den Untersuchungen desselben Autors (1931b) 
für die Schließzellen von Ranunculus ficaria verschiedener Altersstufen; noch nicht 
funktionsfähige Stomatazellen sind für Harnstoff impermeabel, die funktions- 
fähigen, also ausdifferenzierten, dagegen permeabel. Anders verhalten sich nach 
den Ergebnissen von HOFMEISTER (1938) die subepidermalen Zellen des Ranunculus 
repens. Es heißt in dieser Arbeit S. 409: „In den ersten Monaten der Vegetations- 
periode permeiert bei unserem Ranunculus Harnstoff etwa ebenso schnell wie 
Glyzerin oder schneller. Im Herbst dringt dagegen bisweilen Glyzerin wesentlich 
rascher als Harnstoff ein.“ Eingehendere Untersuchungen über das Permeabilitäts- 
problem bei jungen bzw. alten Zellen liegen von MARKLUND (1936) vor. Er stellt 
für die Zellen beiderseits der Mittelrippe am Blattgrund verschieden alter Hlodea- 
Blätter folgendes fest: 

Zone 1: Blätter 25 mm lang: Sehr geringe Permeabilität. Harnstoff permeiert 
wesentlich langsamer als Methylharnstoff. 

Zone 11: Blätter 25—27 mm lang: Hohe Permeabilität. Harnstoff dringt schneller 
in die Zellen ein als Methylharnstoff. 

Zone 111: Blätter 33 und mehr mm lang: Permeabilität geringer als in Zone II, 
jedoch größer als in Zone I. Harnstoff permeiert wieder langsamer als Methyl- 
harnstoff. 

Für die Epidermiszellen der Mittelrippe junger, nicht ausgewachsener bzw. älterer, 
ausgewachsener Blätter von Taraxacum ergaben sich nach den Untersuchungen 
des gleichen Autors die in Tabelle 1 zusammengestellten Deplasmolysezeiten. 
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Diese Tabelle zeigt uns zunächst, daß bei den entwicklungsgeschicht- 
lich völlig gleichartigen Zellen der Harnstoff mit seinem Derivat wie 
auch das Malonamid, also allgemein die Amide, in die jüngeren Zellen 
schneller eindringen als 
in die älteren, daß das Tabelle 1. Deplasmolysezeiten in Minuten für 
Glycerin dagegen bei dieEpidermiszellen derMittelrippe vonTara- 
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stimmten Richtung zu 
sprechen, sondern nur von einer Verschiebung der Harnstoff- bzw. Glycerin- 
permeabilität. 

Weiter geht aus der Tabelle hervor, daß die Zellen des jüngeren 
Blattes den Harnstoff schneller aufnehmen als das Glycerin, die des 
älteren dagegen den dreiwertigen Alkohol leichter als das Amid. Die 
jüngeren Blattzellen dieser Pflanze gehören also nach der Formu- 
lierung von HörtLer (1936, 1937) zum Harnstoff- bzw. amidophilen 
Typus, die älteren aber zum Glycerin- oder amidophoben Typus. 

Um schließlich noch ein Beispiel aus einem zoologischen Gebiet zu 
erwähnen, seien die Untersuchungen von Monp und HorrmMann (1928) 
an den Sternalknorpeln des Frosches zitiert. Diese Autoren fanden, 
daß die im Frühling untersuchten Zellen die Saccharose aufnehmen, 
die im Winter dagegen kaum noch das wesentlich kleinere Erythrit- 
Molekül. Die Porenpermeabilität ist also bei den ‚„Frühlingsfröschen“ 
wesentlich stärker ausgeprägt als bei den „Winterfröschen‘“. 

Die vorliegende Untersuchung sollte nun der Feststellung dienen, 
ob derartige Permeabilitätsänderungen, wie sie vor allem MARKLUND 
(1936) an verschieden alten Elodea- und Taraxacum-Blättern fand, auch 
bei anderen Objekten auftreten, und welche Bedeutung dieser Erschei- 
nung für die allgemeine Wachstumsphysiologie zukommt. 


Methodik. 

Als Versuchsobjekt wählte ich das bereits von Firrine (1915, 1917, 
1919), BARLUND (1929), WILBRANDT (1931), neuerdings auch von BOGEN 
(1940) und vielen anderen eingehend untersuchte Blatt der Rhoeo discolor, 
und zwar wiederum die Zellen der unteren Epidermis, die beidseitig der 
Mittelrippe direkt anliegen. Die Technik und Methodik übernahm ich 
in den wichtigsten Punkten von BÂRLUND (1929). Jedoch wurden nicht 
wie dort die Zellen aus der Blattmitte gewählt, sondern einmal die- 
jenigen direkt von der Blattbasis, zum anderen die 3—4 cm unterhalb 
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der Spitze eines etwa 20 cm langen, also noch nicht völlig ausgewachsenen 
Blattes liegenden Zellen. Es war auf diese Weise möglich, von dem 
gleichen Blatt die Permeabilitätseigenschaften der jüngsten Zellen mit 
denen der ältesten in einer Versuchsreihe zu. vergleichen. 

Da die Zone der Blattbasis mit den entwicklungsphysiologisch 
jüngsten Zellen in ihrer Ausdehnung möglichst eng begrenzt werden 
mußte, um so einen physiologisch einheitlichen Komplex für die Unter- 
suchungen zu besitzen, war es allerdings nicht möglich, mit den Zellen 
einer Versuchsreihe gleichzeitig zwei verschiedene Diosmotika auf ihre 
Permeabilität zu prüfen, also auch nicht die Permeabilitätskurven auf 
eine Substanz zu reduzieren (s. BÄRLUND, 1929). Auf absolute Per- 
meabilitätskonstanten kommt es bei der hier vorliegenden Frage aber 
zunächst auch keineswegs an. Es interessiert uns ja ausschließlich der 
zellphysiologische Vergleich zwischen jungen und älteren Zellen. Dieser 
läßt sich aber bei der von mir gewählten Methodik einwandfrei durch- 
führen, da ja beide Zellgruppen von dem gleichen Blatt stammen und 
beide Serien, zeitlich nebeneinander gemessen wurden. 

Um etwa auftretende jahreszeitliche Änderungen der Permeabilitäts- 
eigenschaften jedoch einigermaßen auszuschalten, wurden die Versuche 
mit Harnstoff als Diosmotikum vergleichsweise für die ganze Versuchs- 
zeit vom März bis August wiederholt, und zwar stets mit dem gleichen 
Ergebnis. Da sich so die Untersuchungen auf die Frühjahrs- bis Sommer- 
monate erstreckten, wurde die von FITTING (1919) für Rhoeo beobachtete 
Permeabilitätsdepression ausgeschaltet. 

Nach Abheben der etwa 3x4 mm großen Zellkomplexe von der Epidermis 
wurden die Schnitte zunächst 4 Stunden in Leitungswasser gewässert (s. ALBACH, 
1931, und BärLuND, 1929) und danach mit einem Pinsel vorsichtig in Esmarcu- 
Schälchen aus Super Hagol-Glas überführt, welche die in Leitungswasser ange- 
setzten volumenmolaren Lösungen der verschiedenen zur Untersuchung gewählten 
Substanzen enthielten. Die Ke trationsstufen dieser Lösungen waren je nach 
der Permeiergeschwindigkeit jeweils um 0,1—0,2 Mol. gesteigert. Die Messungen 
erfolgten 10, 20, 30, 40, 60, 80, 100, 120, 180 und 240 Min., evtl. noch 12 und 
16 Stunden nach dem Einlegen der Schnitte in die Lösungen. Bei 200- bzw. 360- 
facher Vergrößerung zählte ich zu diesen Zeitpunkten von etwa 50 bzw. 100 Zellen, 
3 Reihen neben dem Schnittrand, die Anzahl der plasmolysierten bzw. deplasmo- 
lysierten Zellen aus. Bei einem Prozentsatz von 50 : 50 wurde das osmotische 
Gleichgewicht zwischen der Konzentration der Außen- und Innemlösung ange- 
nommen. Der osmotische Wert zu Beginn des Versuches wurde ebenfalls nach der 
Gr 1 y thode an anderen in gleicher Weise gewässerten Schnitten der 
zu untersuchenden Zonen desselben Blattes mit KNO, unter Berücksichtigung 
des isotonischen Koeffizienten von 1,64 (Frrriss, 1917) 15 Min. nach Einlegen der 
Schnitte in das Plasmolytikum ermittelt. Der osmotische Wert ist gewissen jahres- 
zeitlichen Schwankungen unterworfen. Weiter ergaben die Messungen, daß der 
Og für die Blattspitze etwas über dem der Blattbasis liegt. Dieser Unterschied ist 
jedoch so geringfügig und auch durchaus nicht generell, so daß er für unsere Be- 
trachtungen keine Rolle spielen dürfte. 

Dividieren wir nun den Og zu Beginn des Versuches durch den Og, 
den wir zu einem bestimmten Zeitpunkt nach Einlegen der Schnitte in 
die Lösung des für die Untersuchung gewählten Stoffes ermittelten, so 
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erhalten wir das z von BARLUND (1929). Dies 7 stellt ein Maß für die 
Größe der Permeabilität dar, bei dem aber zu beachten ist, daß die 
Permeabilität eines Stoffes um so höher ist, je niedriger der z-Wert 
liegt. Für jeden Stoff, mit Ausnahme von Acet- und Malonamid, wurden 
jeweils 10 derartige Meßreihen durchgeführt, die sich in ihren Ergebnissen 
völlig entsprechen. Die daraus sich ergebenden Mittelwerte sind in 
Abb. 1 graphisch dargestellt. 

Für die vorliegenden Untersuchungen zog ich folgende Substanzen heran: 
Erythrit (E. Merck), Glycerin (Glycerinum puriss., E. Merck), Harnstoff (reinst. 
kristallisiert, E. Merck), Methylharnstoff reinst (Methylurea, Schering-Kahl- 
baum), Sulfoharnstoff (Thioharnstoff, E. Merck), Acetamid (E. Merck), Propion- 
amid (Schering-Kahlbaum) und Malonamid (Schuchard). Von diesen Ver- 
suchen ließen sich die Ergebnisse mit Propion- und Malonamid nicht auswerten. 
da die Zellen, vor allem die der Blattbasis, durch diese Substanzen sehr stark ge- 
schädigt wurden und das Anthocyan dann auslief. Auch das Acetamid schädigt 
das Protoplasma anscheinend etwas, wie sich aus dem Verlauf der x-Kurven ergibt. 
so daß ich hier die Permeabilitätsdauer auf 40 Min. beschränken mußte. In den 
übrigen Versuchsreihen war dagegen eine Plasmolyse mit KNO, nach 24stündiger 
Versuchsdauer noch ohne weiteres möglich; die Zellen waren also ungeschädigt. 
wie sich auch aus dem gleichmäßigen Verlauf der 7-Kurven ersehen läßt. 

Zu Beginn der Untersuchungen beabsichtigte ich zunächst, die Versuche auch 
noch auf weitere Stoffgruppen auszudehnen. Leider ließ sich dieser Plan aus 
äußeren Gründen nicht durchführen. 


Die Ergebnisse der Einzelversuche sind stets sehr gleichartig und die 
Unterschiede in den Wiederholungsreihen für die Basis- und Spitzen- 
werte immer gleichsinnig. Für ein beliebig herausgegriffenes, sicher nicht 
sehr günstiges Beispiel ergab sich für den Harnstoffwert der Blatt- 
spitze 180 Min. nach dem Einlegen der Schnitte in das Plasmolytikum 
als „wahrer mittlerer‘ Fehler 1,63%, während der ausgewertete Unter- 
schied zum entsprechenden Blattbasiswert über 10% beträgt. Die 
Ergebnisse dieser Versuche sind also statistisch gesichert. 


Ergebnisse und Besprechung. 

Wenden wir uns nunmehr den Versuchsergebnissen zu. Bei den in 
Abb. 1 dargestellten Kurven sind auf der Ordinate die Mittelwerte für 
a eingetragen, d.h. die Quotienten aus der Zellsaftkonzentration zu 
Beginn des Versuches (= Og) und der zu dem auf der Abszisse bezeich- 
neten Zeitpunkt ermittelten Gleichgewichtskonzentration. Die ge- 
strichelt gezeichneten Kurven beziehen sich auf die Blattbasis, also auf 
die nicht ausdifferenzierten Zellen, die ausgezogenen Linien auf die 
Blattspitze, also auf die ausdifferenzierten Zellen. 

Ohne hier zunächst auf Einzelheiten einzugehen, stellen wir .bei dem 
Vergleich der zusammengehörenden Kurven fest, daß bei der Blattbasis 
die x-Kurven für das Erythrit und Glycerin oberhalb derjenigen der 
Blattspitze liegen, die Permeabilität für diese Substanzen dort also 
geringer ist als in der Blattspitze. Für den Harnstoff, den Sulfoharnstoff, 
das Acetamid sowie für die letzten und wichtigsten Meßpunkte der 
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Methylharnstoffreihe gilt jedoch genau das umgekehrte. Während also 
die Epidermiszellen des Rhoeo-Blattes mit ihrer Ausdifferenzierung eine 
Permeabilitätssteigerung für Erythrit und Glycerin erfahren, ergibt sich 
für die Amide eine Permeabilitätsabnahme. . 

Für unsere Betrachtung ist es nun aber von ganz besonderer Bedeu- 
tung, daß MARKLUND (1936) an Taraxacum-Blättern verschiedener Ent- 
wicklungsstadien (s. S. 591), wie auch STRUGGER (1935) und MoDer (1932) 
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Abb. 1. Zusammenstellung der Versuchsergebnisse an Hand der 2-Kurven für die Basis 
(————) und Spitze ( ) des Rhoeo-Blattes. S. Text. 





am Elodea-Blatt und HorMEISTER (1938) an Blättern des Ranunculus 
repens zu ganz entsprechenden Ergebnissen kamen. Soweit wir die 
Dinge also bisher übersehen können, scheinen für die Permeabilitäts- 
änderungen während der Ausdifferenzierung allgemein gültige Gesetzmäßig- 
keiten zu bestehen, die wir — wollen wir uns nicht mit der einfachen 
Tatsache begnügen — nun zu erklären versuchen wollen. 

Außer den vordem genannten Fällen ist ein Wechsel von Harnstoff- 
und Glycerintyp auch andernorts beobachtet worden. So stellen nach 
den Untersuchungen von HÔFLER (1936) und HÔFLER und STIEGLER 
(1921, 1929) die Protoplasten der Korollzellen von Gentiana Sturmiana 
einen Glycerintyp, die Stengelepidermis der gleichen Pflanze dagegen 
einen extremen Harnstofftyp dar. HurcH (1933) findet bei Vallisneria die 
Permeabilitätseigenschaften in der Blattepidermis grundsätzlich ver- 
schieden von denen des subepidermalen Gewebes. BIEBL (1942) ordnet 
die Innenepidermis von Allium Cepa zum Harnstofftypus, die Außen- 
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epidermis beim Glycerintypus ein. Um noch ein für uns wichtiges Er- 
gebnis auszuführen, seien die Untersuchungen von Scumipt (1939) und 
SCHMIDT, DrwALp und STOCKER (1940) über die Dürreresistenz erwähnt. 
Diese Autoren stellen fest, daß beim Übergang von bewässerten zu 
Trockenkulturen die Harnstoffpermeabilität geringer wird, die Glycerin- 
permeabilität dagegen ansteigt. Die Trockenpflanzen gehören demnach 
zum Glycerintyp, die bewässerten Pflanzen jedoch zum Harnstofftyp. 

Die für einen derartigen Typenwechsel zumeist gegebene Erklärung 
gründet sich einerseits auf der Lipoid-Filtertheorie von COLLANDER 
und BARLUND (1933) und CoLLANDER (1937), andererseits auf der von 
WATZADE (1929) gemachten Beobachtung, daß durch Zusatz von Capron- 
und Oleinsäure zu Olivenöl bei sämtlichen Verbindungen mit NH,- 
Gruppen der Verteilungsfaktor „Öl : Wasser“ beträchtlich gesteigert 
wird. So schreibt HörtLer (1936, S. 239) über Gentiana Sturmiana: 
„Die Plasmalipoide der Stengelhautzellen haben einen mehr sauren, 
die Korollzellen einen mehr basischen Charakter.‘ Für die verschiedene 
Permeabilität lipoid-unlöslicher Substanzen wie Erythrit wird dagegen. 
entsprechend der RuxLanpschen Filtertheorie eine Veränderung der 
Porenweite in den Plasmagrenzschichten gefordert. Nach dieser Theorie 
würde sich also für unsere Fragestellung ergeben, daß während der Aus- 
differenzierung der Zellen einerseits die Plasmaporen gröber werden 
(Steigerung der Erythrit-Permeabilität) und eine Entsäuerung der 
Plasmalipoide andererseits (Hemmung der Permeabilität für die NH,- 
haltigen Verbindungen wie Harnstoff und seine Derivate) erfolgt. Dieser 
Deutung schließen sich in der Tat MArRKLUNnD (1936), HOFMEISTER 
(1938) und Scumipt (1939) an. Sie übersehen dabei aber, daß sich in 
dieser Weise für die Permeabilitätssteigerung des lipophilen Glycerins 
keine Erklärung findet. 

Von anderen Grundgedanken gehen SCHMIDT, DiwaLp und STOCKER 
(1940) bei der Erklärung des von ihnen gefundenen Wechsels der Per- 
meabilitätstypen von Pflanzen beim Übergang von bewässerter zur 
Trockenkultur aus. Sie nehmen als Ursache eine Steigerung der nega- 
tiven Überschußladung des Gerüsteiweißes durch Abdissoziation von 
Kationen bei konstantem py an. Daraus läßt sich eine Steigerung der 
Porenpermeabilität im Sinne der RunLanpschen Ultrafiltertheorie ab- 
leiten. Andererseits ist die freie Lipoidmenge von der Aufladung des 
Gerüstes in dem Sinne abhängig, daß durch zunehmende Ladung die 
Lipoide durch Solvatation gebunden werden, die reine Lipoidpermea- 
bilität also herabgesetzt wird. Schließlich erachten die genannten Au- 
toren es für möglich, daß durch die Ladungsänderung der Säure- 
charakter der Lipoidtröpfehen und damit die Harnstoffpermeabilität 
im Sinne von WATZADE (1929) beeinflußt wird. — Auch bei dieser 
Theorie kommen wir wiederum zu dem Ergebnis, daß Erythrit und 
Glycerin sich in ihrem Permeabilitätsverhalten einander entgegenstehen 
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sollten, was aber in der Tat auch für die Dürreresistenz nicht gilt 
(Scumipt, 1939). 

Nun scheint es mir nach den bestehenden Literaturangaben weniger 
wesentlich, Erklärungen für die Aufnahme eines bestimmten Stoffes 
zu suchen als nach der von Stoffgruppen. Bei der großen Anzahl von 
Pflanzen, die nunmehr auf ihr Permeabilitätsverhalten vergleichsweise 
untersucht sind, stellt es sich nämlich immer wieder heraus, daß NH,- 
haltige Verbindungen bei den einzelnen Objekten in ihrer Aufnahme- 
fähigkeit den gleichen Gesetzmäßigkeiten unterworfen sind (BARLUND, 
1929; WILBRANDT, 1931; HÔFLER, 1932, 1936; HorMmEISTER, 1935; 
Ero, 1937). HorMEISTER (1935) schreibt S.66 wörtlich: ,,Die Per- 
meabilitätsänderungen von Objekt zu Objekt sind für alle angewandten 
Verbindungen, welche Aminogruppen enthalten, gleichsinnig.‘‘ Ent- 
sprechendes gilt auch für die durch alkoholische Hydroxylgruppen 
charakteristischen Substanzen, wenn die Gesetzmäßigkeiten hier auch 
nicht so weitgehend zu sein scheinen. Um eine typische gruppengebundene 
Permeabilitätsänderung handelt es sich nach den bisherigen Erfahrungen 
aber auch bei den Ausdifferenzierungsvorgängen der pflanzlichen Zelle. 
Bei Permeabilitätsstudien wird man meines Erachtens also vornehmlich 
auf die sog. „gruppengebundene Permeabilität‘‘ zu achten haben. 

Die Amide und Alkohole, die uns in ihrem Permeabilitätsverhalten 
hier zunächst interessieren, unterscheiden sich in ihrer Basen-Säuren- 
Natur. Während der Harnstoff, wie auch seine Derivate, das Malon- 
amid usw., schwach alkalische Wirkung besitzen, haben die Alkohole 
einen schwachen Säurecharakter. In seiner Protoplasmamonographie 
weist FREY-WyssLING (1938) nun besonders klar auf die Bedeutung 
dieser Eigenschaften für die Permeabilität verschiedener Protoplaste 
hin. Es heißt dort S. 162: „Liegt der py-Wert der Imbibitionsflüssigkeit 
über dem isoelektrischen Punkt des Molekulargerüstes, verhält sich das 
Zytoplasma anionisch und ist somit kationenpermeabel. In diesem 
Zustande werden schwach basische Stoffe wie Amide (Harnstoff, Methyl- 
harnstoff, Malonamid usw.) leichter permeieren als wenn der py-Wert 
kleiner als der I.E.P. ist.“ Für die Alkohole mit ihrem Säurecharakter 
muß das entgegengesetzte gelten, und wir hätten damit eine leicht- 
verständliche Erklärung für den, wie wir sahen, recht häufigen Wechsel 
vom sog. Harnstoff- zum Glycerintypus, die zugleich das gleichsinnige 
Verhalten des lipoidunlöslichen Erythrits sowie des stark lipoidlöslichen 
Glycerins auf einen einheitlichen Nenner bringt. 

Um derartige Permeabilitätsergebnisse also kausalanalytisch zu 
deuten, müssen, bevor man anderweitige Theorien zur Erklärung des 
Typenwechsels heranzieht, der I.E.P. des Zytoplasmagerüstes einerseits 
und der py von dessen Imbibitionsflüssigkeit für die untersuchten Gewebe 
andererseits ermittelt werden. Leider war mir beides bei den mit Antho- 
cyan gefärbten Zellen der unteren Epidermis des Rhoeo-Blattes nicht 
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möglich. py-Bestimmungen des Gesamtpreßsaftes mit Farbstoffindi- 
katoren ergaben für die Blattbasis Werte, die einem py 5 genähert sind, 
für die Blattspitze dagegen eine Ansäuerung auf etwa py 4. Diese Er- 
gebnisse stimmen mit den bereits beobachteten überein, daß der Zellsaft 
nämlich nach der Zellstreckung und dem Streckungswachstum saurer 
wird (s. Literatur z.B. bei RuGE, 1940). Diese Messungen erlauben 
aber nicht ohne weiteres Rückschlüsse auf den py des Zytoplasmas, 
der sich sehr wohl auch in entgegengesetzter Richtung ändern könnte. 

Die wenigen mir aus der Literatur bekannten Angaben (z. B. PFEIFFER, 
1928) geben uns zu unserer Fragestellung ebenfalls keinen näheren Auf- 
schluß. Neue experimentelle Ergebnisse an günstigeren Objekten müssen 
erst gewonnen werden, um hier größere Klarheit zu schaffen. Aus den 
hier dargestellten Versuchen am Rhoeo-Blatt erkennen wir aber bereits, 
daß sich kolloidchemische Veränderungen im Zytoplasma der sich 
differenzierenden Zellen abspielen. Es wurde bereits betont, daß sich 
die Permeabilitätsmessungen mit Malon- und Propionamid an den 
Zellen der Blattspitze und Blattmitte ohne erkennbare Veränderung des 
Zytoplasmas durchführen lassen (siehe auch BARLUND, 1929). Beim 
Einlegen der nicht ausdifferenzierten Zellkomplexe der Blattbasis in 
diese Plasmolytika stellen wir dagegen fest, daß die Semipermeabilität 
dieser Zellen sehr bald aufgehoben wird, hier also die durch die Dios- 
motika bewirkten kolloidehemischen Veränderungen wesentlich stärker 
sind als in den ausdifferenzierten Zellen. In der gleichen Richtung wird 
man auch die Erklärung dafür finden, daß eine Vorplasmolyse mit 
Traubenzucker zur Bestimmung der Wasserpermeabilität nach der 
Deplasmolysemethode nur bei den älteren Zellen möglich ist, nicht 
dagegen bei den jüngsten. Andererseits muß hier aber betont werden, 
daß die von BoGEN (1938, 1940) nachgewiesene Beeinflussung des Quel- 
lungsgrades durch Harnstoff für Blattbasis und -spitze zumindest gleich 
stark erfolgen muß, da für beide Zonen dasselbe Permeabilitätsverhältnis 
von Harnstoff : Glycerin bestehen bleibt. 

Immerhin scheint die Annahme, daß der p,, der Imbibitionsflüssigkeit 
des Zytoplasmas in den jungen Zellen dem I.E.P. genähert ist, und daß 
mit der Alterung der Zellen hier wie auch in der Vakuole eine Ansäuerung 
und damit eine Stabilisierung des kolloidalen Systems erfolgt, solange nicht 
unberechtigt zu sein, bis triftigere Gegenargumente vorliegen, die aber 
nur durch neue experimentelle Befunde begründet werden können. 

Zur Erklärung der beobachteten Permeabilitätsänderung während der 
Ausdifferenzierung des Rhoeo-Blattes (Permeabilitätssteigerung für Gly- 
cerin und Erythrit; Permeabilitätshemmung für die untersuchten Amide) 
mache ich die zwar noch nicht eindeutig bewiesene, aber doch wahr- 
scheinlichste Annahme, daß während der Differenzierung der Zellen die 
aktuelle Acidität der Imbibitionsflüssigkeit des Zytoplasmas bei Kon- 
stanz seines I.E.P. ansteigt. Daraus würde sich die „gruppengebundene“ 
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Permeabilitätsänderung mit dem Typenwechsel Harnstoff: Glycerin in 
leicht verständlicher Weise ableiten lassen. Mir scheint auch, daß diese 
Erklärung ebenfalls andernorts, z. B zur Deutung der Dürreresistenz, 
herangezogen werden sollte. 

Ob neben der Aciditätsänderung in der Imbibitionsflüssigkeit noch 
die Notwendigkeit einer Änderung der Poren- und Lipoidpermeabilität 
besteht, läßt sich aus den vorliegenden Versuchen noch nicht ersehen, 
erscheint mir aber, obgleich grundsätzlich nicht unmöglich, zunächst 
noch unwahrscheinlich. 
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ÜBER DEN AUFBAU PFLANZLICHER ZELLWÄNDE. 


VIII. Mitteilung. 
DER EINFLUSS ÄUSSERER FAKTOREN AUF DEN AUFBAU DER 
SEKUNDÄRWAND DES BAUMWOLLHAARES. 
Von 


W. WERGIN. 
Mit 12 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 19. April 1943.) 


1. Einleitung. 

Zahlreiche Forscher! haben festgestellt, daß die Sekundärwand 
pflanzlicher Zellen nicht gleichmäßig aufgebaut ist, sondern periodische 
Strukturen in Form von Lamellen aufweist. In neuerer Zeit haben 
mehrere Forscher den Einfluß der Außenweltsbedingungen auf die Aus- 
bildung dieser Strukturen bei Baumwollhaaren untersucht. W.L. 
Bas (4) bezeichnete die im Querschnitt auftretenden Ringe als , daily 
growth rings“. TH. Kerr (10) konnte zeigen, daß die Temperatur, 
insbesondere während der Nacht, einen Einfluß auf die Abgrenzung der 
Ringe (Lamellen) ausübt. Die Einwirkung von Licht und Temperatur 
haben D. B. ANDERSON und J.H. Moore (2) sowie D. B. ANDERSON 
und Tu. Kerr (1) dadurch analysiert, daß sie die Pflanzen nicht im Frei- 
land, sondern unter kontrollierten Bedingungen herangezogen haben. 
Bei Dauerbelichtung und gleichzeitig konstant gehaltener Temperatur 
entstanden auf dem Querschnitt der Haare keine mikroskopisch sicht- 
baren rhythmischen Strukturen. Wenn jedoch der eine Faktor perio- 
disch geändert wurde, also entweder Wechsel von Licht und Dunkelheit 
oder Wechsel von hoher und niedriger Temperatur gegeben wurde, 
traten ringförmige Lamellen mehr oder weniger deutlich erkennbar im 
Querschnitt auf. Fr. L. Barrows (5) und W.K. Farr (7) berichteten 
dagegen, daß sie trotz Dauerbelichtung und konstanter Temperatur 
nur die gleichen Strukturen wie bei den unter normalen Bedingungen 
gewachsenen Haaren beobachten konnten. 

Die wenigen bisher vorliegenden Versuchsergebnisse zeigen noch 
kein klares Bild über den Einfluß der einzelnen Umweltsfaktoren auf die 
Ontogenese der Wand. Die Versuche, über die im folgenden berichtet 


! Eine Zusa tellung der wesentlichsten Veröffentlichungen gab 1940 
Fr. L. Barrows (5). 
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wird, sollen zunächst die Widersprüche zwischen den Angaben von 
ANDERSON und MOORE, ANDERSON und KERR einerseits und Farr und 
Barrows andererseits aufklären und entscheiden, ob hier endogene 
oder aitiogene Rhythmen vorliegen. Darüber hinaus stellen sie den 
Beginn einer Reihe von physiologischen Untersuchungen zur Erfor- 
schung der Ontogenese und des Feinbaues der Zellwand dar. Es wurden 
Baumwollpflanzen kurz vor Beginn der Blühperiode einer Dauerbelich- 
tung bei konstant gehaltener Temperatur und Luftfeuchtigkeit aus- 
gesetzt. Die unter diesen Bedingungen herangewachsenen Haare wurden 
auf die Ausbildung der Fibrillenbündel und ihre Anordnung zu Wachs- 
tumsringen untersucht. 


2. Versuchsführung. 

Die Untersuchungen wurden an Pflanzen der Art Gossypium barba- 
dense subspec. MAARAD durchgeführt, deren Anzucht in einem Gewächs- 
haus erfolgte. Die in Töpfen unter normalen Bedingungen herangezo- 
genen Pflanzen wurden nach Erscheinen der ersten Blütenknospen in 
eine Anzuchtsapparatur mit Einrichtungen zur Erzielung konstanter 
Bedingungen für Licht, Feuchtigkeit und Temperatur überführt!. Die 
Dauerbelichtung geschah durch mehrere Lampen von 750, 500 und 
200 Watt, die über den Pflanzen so angeordnet waren, daß diese senkrecht 
von oben bestrahlt wurden. Um eine zu starke Erwärmung der Pflanzen 
zu vermeiden, war eine 4cm hohe Wasserschicht mit Glasboden und 
Zu- und Abfluß von kaltem Wasser dicht unterhalb der Lampen als 
Wärmestrahlenfilter angebracht worden. Außerdem wurde die über- 
schüssige Wärme im Anzuchtsraum der Pflanzen mit Hilfe eines Luft- 
zirkulationsstromes über eine maschinelle Kühlvorrichtung abgeleitet. 
Abb.1 gibt schematisch den Aufbau der Apparatur wieder. Für die 
Kultur der Baumwollpflanzen wurde die drehbare Scheibe 2 entfernt, 
um genügend Raum für die verhältnismäßig großen Pflanzen zur Ver- 
fügung zu haben. Die Einstellung der konstanten Temperatur von 
27,5 + 1°C und der relativen Luftfeuchtigkeit von 55—65% erfolgte 
selbsttätig und wurde durch einen Thermo- bzw. Hygrograph registriert. 
Der sehr gleichmäßige Verlauf der Feuchtigkeits- und Temperaturkurve 
ist aus Abb. 2 zu ersehen, die die Aufzeichnung einer Woche wiedergibt. 
Die durch die Wasserschicht und Glasscheibe durchtretende Lichtstärke 
betrug dicht unter der Scheibe 26 000 bis 34 000 Lux. Die Inkonstanz 
des Wertes für die Lichtstärke wurde durch das Auftreten einer Algen- 
schicht an der Glasscheibe verursacht, die jeweils nach 2—3 Tagen 


1 Die Pflanzen stellte bereitwilligst die Landwirtschaftliche Versuchsstation 
des Deutschen Kali-Syndikates, Berlin-Lichterfelde, zur Verfügung. Die Versuche 
wurden in der dortigen Anzuchtsapparatur mit freundlicher Unterstützung des 
Herrn Dr. Gorrwicx durchgeführt. Es sei mir gestattet, auch an dieser Stelle 
meinen besten Dank auszusprechen. 
























































Abb. 1. Schematische Zeichnung der Anzuchtsapparatur für Konstanz von Licht, Tempe- 
ratur und Luftfeuchtigkeit. (Landwirtschaftliche Versuchsstation des Deutschen Kali- 












Syndikates Berlin-Lichterfelde). 1 Antrieb; 2 Lichtscheibe; 3 Lichtquelle; 4 Wärmestrahlen- 
filter; 5 Lampenkühlung; 6 Thermostat; 7 Luftumwälzer; 8 Verdampfer; 9 Heizvorrichtung; 
10 Mischkanal; 11 Kaltluftzufuhr; 12 Anzuchtgefäße. 





Abb. 2. Verlauf der Luftfeuchtigkeits- und Temperaturkurve in der Anzuchtsapparatur 
für einen Zeitraum von 7 Tagen. 


entfernt wurde. Die Abnahme der Lichtstärke nach Maßgabe der Ent- 
fernung von der Glasscheibe geht aus folgender Aufstellung hervor: 
Ocm unter der Scheibe = 30 000 Lux, 
20 cm ” ” ” = 22 500 ” 


40 cm PS ” ” = 19 000 ” 
60 em = 12 000 
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Im Schatten eines Blattes, das sich 15 em unter der Glasscheibe befand, 
betrug die Intensität 16 000 Lux. 

Die Baumwollpflanzen wurden am 4. August 1941 in die Apparatur 
eingestellt. Während der ersten 57 Tage, d.h. vom 4. 8—30. 9. wurden 
die Pflanzen unter Dauerbelichtung gehalten. Zunächst vergilbten die 
unteren Blätter und fielen bald ab, während die oberen Blätter allgemein 
normal blieben. Die Pflanzen wuchsen, wenn auch leicht geschwächt, 
weiter. Zu einem besseren Wachstum kamen die Pflanzen im zweiten 
Abschnitt vom 1. bis 17.10. nach Ausschaltung der Dauerbelichtung 
und einem täglichen Wechsel von 8 Stunden Licht und 16 Stunden 
Dunkelheit bei gleichbleibender Temperatur. Die erste Kapsel erblühte 
am 12.8. und wurde am 29. 9. von der Pflanze abgenommen, so daß die 
Haare während der Zeit ihres Wachstums von 48 Tagen der Einwirkung 
der Dauerbelichtung ausgesetzt waren. 

Um den Einfluß der Dauerbelichtung und konstanten Temperatur 
auf die Ausbildung der Sekundärwand zu erkennen, wurden auf dem 
Mikrotom Querschritte von Baumwollhaaren, die sowohl unter normalen, 
als auch unter kontrollierten Bedingungen gewachsen waren, hergestellt 
und nach Quellung in Kupferoxydammoniak (Cuoxam) und Färbung 
mit Kongorot untersucht. Als brauchbare Präparierungsmethode zur 
Herstellung der Schnitte hat sich Einbettung in Gelatine mit Härtung 
ın Formalin und Entwässerung in Butylalkohol erwiesen. In Anlehnung 
an die Erfahrungen von Tu. Kerr (10) werden die Schnitte 15 dick 
hergestellt und nach Entfernung der Gelatineumbettung in Cuoxam 
gequollen. Die Quellung muß soweit getrieben werden, daß die Fläche 
des Haarquerschnittes ein Vielfaches ihrer ursprünglichen Größe ein- 
nimmt. Dann wird das Quellungsmittel vorsichtig durch Auswaschen 
mit Wasser entfernt, wobei die Quellung etwas zurückgeht und das 
Präparat mit einer alkoholischen Kongorotlösung gefärbc. 


3. Versuchsergebnisse. 

Lamellen. Zum Vergleich wurden zunächst reife Baumwollhaare, 
die unter normalen Bedingungen herangewachsen waren, zur Sichtbar- 
machung der Strukturen gequollen und gefärbt. Die den Querschnitt 
umhüllende Cuticula und Primärwand bildet ein starkes Hindernis für 
die Quellung der Sekundärwandschichten in Cuoxam. Für die unge- 
störte Ausbreitung der Sekundärwand ist es daher notwendig, im An- 
fangsstadium der Quellung durch Druck auf das Deckglas die quellungs- 
hindernde Außenschicht zum Aufreißen zu bringen. Danach erfolgt die 
Aufweitung der Sekundärwand in der Ebene des Objektträgers sehr 
leicht. In der Regel geht dabei die etwa kreisrunde Gestalt des Quer- 
schnittes verloren, weil an der Aufrißstelle der Primärwand auch die 
Sekundärwandschichten gestört werden, so daß ein Bild gemäß Abb. 3 
entsteht. Es sei bemerkt, daß durch leichten Druck auf das Deckglas 
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nach dem Aufquellen in Cuoxam der Haarquerschnitt in erstaunlich 
hohem Maße noch weiter aufgeweitet werden kann, wobei dieser Vorgang 
nach Aufhebung des Druckes infolge der hohen elastischen Eigenschaften 
eines Teiles der Schichten (vgl. unten) zum Teil reversibel ist. 

Bereits vor der Färbung, sehr deutlich aber nach der Färbung mit 
Kongorot, ist die Lamellierung der unter normalen Bedingungen ge- 
wachsenen Haare zu beobachten. Abb.3 zeigt die Lamellenstruktur 





Abb. 3. Die Ausbildung der Lamellen in der Abb. 4. Lamellenlose Ausbildung der Sekun- 
Sekundärwand eines unter normalen därwand eines unter Konstanz von Licht 
Bedingungen gewachsenen Haares. und Temperatur aufgewachsenen 48 Tage 
alten Haares. 
Abb. 3 und 4. Querschnitte von Baumwollhaaren nach Quellung in Kupferoxydammoniak 
und Färbung mit Kongorot. Die dernde Cuticula -Primärwandschicht ist 
aufgeplatzt. Vergr. 480 : 1. 





der gequollenen und gefärbten Querschnitte reifer Baumwollhaare. 
Es besteht vollkommene Übereinstimmung mit den Bildern der als 
Wachstumsringe bezeichneten Lamellen, die Tu. Kerr (10), D.B. 
ANDERSON und J.H. Moore (2), D. B. ANDERSON und TH. KERR (1) 
sowie J. W. BAILEY (3) verôffentlicht haben. 

In der gleichen Weise wurden die unter Dauerbelichtung und kon- 
stanter Temperatur aufgewachsenen Haare gequollen und angefärbt. 
Dabei konnten in keinem Fall periodische Strukturen der Sekundär- 
wand beobachtet werden, sondern es entstanden Bilder, die eine voll- 
kommen regellose Anordnung der Wandbausteine erkennen lassen, 
wie Abb. 4 zeigt. Das Bild entspricht der von D. B. ANDERSON und 
J. H. Moore (2) gegebenen Abbildung eines unter Dauerbelichtung ge- 
wachsenen Haares. Danach muß die Aussage als gesichert angesehen 
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werden, daß bei Konstanz von Licht und Temperatur das Dicken- 
wachstum der Sekundärwände des Baumwollhaares keinen rhythmischen 
Schwankungen unterworfen ist. Die Angaben von Ft. L. Barrows (5) 
und W.K. Farr (7) dagegen werden durch diese Versuchsergebnisse 
nicht bestätigt. 

Um den Einfluß wechselnder Belichtung bei künstlichem Licht zu 
prüfen, wurde eine Reihe von Samenkapseln in der beschriebenen Ver- 
suchsanordnung zunächst dauerbelichtet und anschließend einem Wechsel 
von 8 Stunden Licht und 16 Stunden Dunkelheit bei gleichbleibender 
Temperatur (27,5°C) ausgesetzt. Die Haare zeigen neben struktur- 
losen Bereichen auch einige deutlich ausgebildete Ringe, wodurch er- 
wiesen ist, daß auch unter den künstlichen Bedingungen rhythmische 
Strukturen auftreten, sofern das Licht periodisch zur Einwirkung kommt. 
Auch dieses Ergebnis steht mit den Angaben von D. B. ANDERSON und 
H. J. Moore (2) in bester Übereinstimmung. 

Bei der Beobachtung der in Frage stehenden Lamellen ist eine häufig 
auftretende Quellungsform der Querschnitte zu berücksichtigen. Wie 
erwähnt, bildet die Cuticula und Primärwand eine quellungshindernde 
Außenschicht um den 15 « dicken, ungequollenen Querschnitt. Wenn 
die Sekundärwand durch Einwirkung des Cuoxams zu quellen beginnt, 
geschieht es daher oft, daß sich die ganze Wand beim Aufweiten kugel- 
oder birnenförmig aus dem Primärwandring herauswölbt. Dabei bleiben 
Primärwand und Protoplasmagrenzschicht als Öffnungen in Antipoden- 
stellung erhalten. Einen derartigen Fall geben Abb. 5 und 6 in Ansicht 
von der Seite wieder. Der Aufbau der hervorgequollenen Sekundärwand 
kann auch aus diesen Quellungsbildern sehr gut erkannt werden. Abb. 5 
zeigt die Lamellenbildung bei einem unter natürlichen Bedingungen 
gewachsenen Haar und Abb. 6 das Fehlen der Lamellen bei einem dauer- 
belichteten Haar. rlatzt die ursprünglich im Querschnitt innen gelegene 
Protoplasmagrenzschicht bei dem zu einer Kugel aufgequollenen Quer- 
schnitt, so fällt an dieser Stelle die Quellungsbehinderung fort, die ehe- 
mals innersten Lamellen können sich ungestört aufweiten, und die ganze 
Kugelfläche breitet sich in einer Ebene — mit dem Cuticula-Primärwand- 
ring als Mittelpunkt — aus. Auf diese Weise sind auch die von Tu. 
Kerr (10) veröffentlichten Quellungsbilder entstanden, bei denen 
Cuticula und Primärwand sich nicht außen, sondern innen befinden. 
W.K. Farr (7) nimmt an, daß die auch von ihr beobachteten kugel- 
förmigen Quellungsfiguren mit zwei Öffnungen dadurch entstanden sind, 
daß der Cuticula-Primärwandring beim Quellen in der Mitte aufreißt, 
die dabei entstehenden zwei Ringe auseinanderweichen und die Sekundär- 
wand zwischen ihnen hervorquillt. Ein derartiges Verhalten des Haar- 
querschnittes konnte von uns in keinem Falle beobachtet werden. 

Fibrillen. Die Lamellen der Sekundärwand entstehen durch die 
Nebeneinanderlagerung der fadenförmigen Fibrillenbündel. Durch die 


Planta Bd. 33. 40 














Abb. 5. PRES entsprechend Abb. 6. Lamellenlose Ausbildung 
b. 3. entsprechend Abb. 4. 


Abb. 5 und 6. LT oder vage ni er von Querschnitten mit intakter 
Cuticula-Primärwandschicht (a) und Pr: hicht (b) nach Quellung in Kupfer- 
oxydammoniak und Färbung in Kongeret. Vergr. 400 : 1. 








Abb. 7. Unter normalen Bedingungen Abb. 8. Unter Konstanz von Licht und 
gewachsenes Haar. Temperatur aufgewachsenes, 48 Tage 
altes Haar. 


Abb. 7 und 8. Die Ausbildung von Fibrillenbündeln in der Sekundärwand von Baumwoll- 
haaren in Längsansicht nach Sichtbarmachung in Kupferoxydammoniak und Auseinander- 
legung durch Druck auf das Deckglas. Vergr. 400: 1 


Einwirkung der Dauerbelichtung und konstanten Temperatur ist statt 
der regelmäßigen Anordnung der Fibrillenbündel in einer Schicht eine 
völlig regellose Verteilung auf dem Querschnitt des Haares erzielt worden. 
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Es war zu prüfen, ob darüber hinaus unter dem Einfluß der äußeren 
Faktoren auch der Aufbau der Fibrillenbündel geändert wird. Zu diesem 
Zweck wurden die Baumwollhaare unter dem Mikroskop in Cuoxam 
vorsichtig gequollen. Cuticula und Primärwand begannen aufzureißen 
und sich in bekannter Weise zusammenzuziehen. Die dadurch frei- 
gelegten Sekundärwandschichten wurden durch leichten Druck auf das 
Deckglas auseinandergebreitet, wobei die Fibrillenbündel als parallele 
Fäden sichtbar wurden. Zur PATATE der Strukturen wurden die 
Präparate nach Entfernung 
des Cuoxams mit Kongorot 
gefärbt. In Abb. 7 ist die 
Aufspaltung der Lamellen 
eines unter natürlichen 
Bedingungen ausgereiften 
Haares in Gruppen von 
Fibrillenbündeln und in ein- 
zelneFibrillenbündel wieder- 
gegeben. Der gleiche Auf- 
bau ist bei den 48 Tage 
alten, unter Dauerbelich- 
tung gewachsenen Haaren 
in Abb. 8 zu erkennen, die 
auf dem Querschnitt keine 
Lamellierung aufweisen. Der 
Vergleich der Abb. 7 und 8 
zeigt deutlich, daß kein Abb. 9. Röntgendiagramm der unter Konstanz von 
wesentlicher Unterschied in Licht und Temperatur gewachsenen Haare. 
der Struktur der Fibrillen- 

biindel bei diesen Haaren. besteht. Der Einfluß der äußeren Faktoren 
beschränkt sich also offenbar nur auf die Anordnung der Fibrillenbündel 
in der Wand und nicht auf die Ausbildung der Fibrillenbündel selbst. 


In Abb. 9 ist das Röntgendiagramm ! dauerbelichteter Baumwoll- 
haare wiedergegeben, wobei die Einstrahlung des Röntgenlichtes in 
üblicher Weise senkrecht zur Faserachse erfolgte. Das Röntgenbild 
entspricht völlig dem Faserdiagramm reifer, unter natürlichen Be- 
dingungen gewachsener Baumwollhaare, woraus zu folgern ist, daß 
weder die Textur noch der micellare Aufbau durch die Dauerbelich- 
tung beeinflußt worden sind. Dementsprechend ist also auch die 
Neigung der Fibrillenbündel gegen die Längsachse des Haares bei 
Dauerbelichtung nicht geändert worden. 








1 Das Röntgendiagramm wurde von meinem Kollegen, Herrn Dr. H. Kızssıc, 
aufgenommen. Für seine freundliche Unterstützung danke ich ihm herzlich. 
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4. Besprechung der Ergebnisse. 

Lamellenbildung. Zur Einordnung der gewonnenen Ergebnisse sei 
im folgenden zunächst noch etwas ausführlicher auf die Beobachtungen 
von W.L. Batts (4), Tu. Kerr (10), D. B. ANDERSON und J. H. Moore 
(2), D. B. ANDERSON und Tu. Kerr (1) sowie Fr. L. Barrows (5) ein- 
gegangen. Nachdem Batts den Einfluß äußerer Faktoren auf die Struk- 
tur der Sekundärwand erkannt und die Lamellen als ‚tägliche Wachs- 
tumsringe“ bezeichnet hatte, erbrachte Kerr den eindeutigen Beweis 
für die Wirkung tageszeitlicher Temperaturschwankungen auf die Aus- 
bildung der Lamellen. Die innerhalb von 24 Stunden gebildete Lamelle 
besteht aus einer stark färbbaren, kompakten Zone und aus einer nicht 
oder nur wenig färbbaren, leicht quellenden Zone. Die Abgrenzung der 
einzelnen Zonen wird durch die Temperatur stark beeinflußt. Ist die 
Temperatur während der Nacht unter 20°C abgesunken, so entsteht 
während dieser Zeit eine Zone, die sich mit Kongorot nicht anfärben 
läßt und die sich dadurch von der tagsüber gebildeten, stark färb- 
baren Zone deutlich abhebt. Zonen dagegen, die in Nächten mit 
einer Temperatur über 22° C gebildet werden, sind mehr oder weniger 
stark anfärbbar und zeigen dadurch keine scharfe Abgrenzung von den 
Tageszonen. 

Um die Wirkungsweise der einzelnen Faktoren kennen zu lernen und 
gegeneinander abzugrenzen, haben ANDERSON und MOORE, ANDERSON 
und Kerr sowie Barrows die Baumwollpflanzen unter kontrollierten 
und willkürlich geänderten Bedingungen von Licht und Temperatur 
aufgezogen. ANDERSON und Moore hielten die Pflanzen zum Teil vom 
Sämlingsstadium, zum Teil seit dem Aufblühen unter konstanter künst- 
licher Belichtung bei einer Temperatur von 32°C während der Haar- 
wachstumsperiode. Dabei unterblieb die Ausbildung von Wachstums- 
ringen völlig, und der Haarquerschnitt zeigte statt konzentrischer Ringe 
eine gleichmäßige Körnelung der ganzen Fläche. Das Ausbleiben der 
ringförmigen Anordnung des Wandmaterials könnte in diesem Fall 
unabhängig von der Dauerbelichtung durch die relativ hohe Temperatur 
verursacht worden sein, da ja auch Kerr einen starken Einfluß von 
hoher Nachttemperatur in Richtung auf schlechte Differenzierung der 
Zonen in den Lamellen seines Freilandmaterials beobachtet hat. Dieser 
Deutung steht aber die weitere Beobachtung von ANDERSON und MooRE 
entgegen, daß bei Einschaltung einer je 12stündigen Licht- und Dunkel- 
periode trotz konstanter Temperatur das Wandmaterial von den Pflanzen 
in Form von Wachstumsringen abgelagert wird. Dabei ist allerdings die 
Abgrenzung der Zonen weniger scharf als bei Freilandkulturen mit 
kühlen Nächten. Wird die Belichtung konstant gehalten, die Temperatur 
jedoch variiert, so werden nach ANDERSON und KERR ebenfalls Lamellen 
gebildet. Die eigenen Versuche haben ergeben, daß Dauerbelichtung 
bei konstanter Temperatur von 27,5° C die Lamellierung unterdrückt, 
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während Wechsel von 8 Stunden Licht und 16 Stunden Dunkelheit 
eine schwache Lamellierung hervorbringt. 

Stellungnahme zu den Angaben von Farr und Barrows: Die An- 
gaben von W.K. Farr (7) und ihrer Mitarbeiterin FL. L. Barrows (5) 
über die Lamellenbildung der Baumwollhaare stehen im Widerspruch 
zu den oben besprochenen, übereinstimmenden Beobachtungen. Farr 
zählte 4—15 Lamellen auf den gering in Cuoxam gequollenen, sehr 
dünnen Mikrotomschnitten (2—3 dick) von Gossypium hirsutum. 
Barrows konnte sogar Zahl und Dicke der Lamellen ohne vorherige 
Quellung oder Färbung an 10 dicken Paraffinschnitten und Gelatine- 
Handschnitten nicht ausgereifter Haare bestimmen. Die ältesten von 
ihr untersuchten Haare waren 58 Tage alt, bei denen sie als Durchschnitts- 
wert von 50 Messungen 7, 16 Ringe gefunden hat. Die durchschnittliche 
Breite der Lamellen wurde auf 1,09 u geschätzt. W.L. Batts (4), 
Tu. Kerr (10), D. B. ANDERSON und J. H. Moore (2), D. B. ANDERSON 
nnd TH. Kerr (1), J. W. BAILEY (3) sowie Cu. W. Hock, R. C. Ramsay 
und M. Harris (9) beobachteten dagegen, daß bei Baumwolle 20 bis 
50 Lamellen mit einer Dicke von 0,1—0,3 4 vorhanden sind. In der 
Angabe von Zahl und Dicke der Lamellen liegt also der wesentliche 
Unterschied zwischen FARR und BARROWS sowie den übrigen Autoren. 

Farr (6) und Barrows (5) nehmen an, daß die Lamellen der Sekun- 
därwand aus ,,Cellulosepartikeln“ von etwa lu Dicke und Breite auf- 
gebaut sind, die im Protoplasma vorgebildet und an der Wand mit 
Pektin als verkittender Substanz angelagert werden. Die Annahme der- 
artig großer Bauelemente zwingt die Autoren, alle Messungen von ge- 
ringeren Lamellendicken als 1 abzulehnen, da sich aus ly dicken 
Celluloseteilchen keine Lamellen von geringerer Dicke aufbauen lassen. 
Daher erklären Farr und Barrows die von Batts als Wachstumsringe 
bezeichneten, 0,1—0,3 u dicken Lamellen für Kunstprodukte, die durch 
die Schnittdicke von 10—15 u, die starke Quellung in Cuoxam und die 
Anwendung von Druck auf die Präparate hervorgerufen sein sollen. 
Die von ihnen beobachteten Strukturen dagegen werden als „wahre 
Lamellen‘ bezeichnet, die in keinem Zusammenhang mit den Wachs- 
tumsringen stehen. In Abb. 10 und 11 sind die Mikrophotographien 
wiedergegeben, die FARR und BARROWS veröffentlicht haben, und auf 
denen die von ihnen als Lamellen bezeichneten Strukturen zu erkennen 
sind. Bei der Betrachtung der Bilder fällt auf, daß die ringförmigen 
Strukturen nicht auf den Haarquerschnitt beschränkt, sondern über das 
Objekt hinaus nach außen mehrfach fortgesetzt sind. Es entsteht der 
Verdacht, daß die Bilder keine reellen Strukturen des Objektes, sondern 
Beugungserscheinungen an den Grenzen des Haarquerschnittes infolge 
falscher Mikroskoptechnik sind. Der Verdacht wird verstärkt durch die 
Angaben von Barrows (5), daß sie die „Lamellen“ ohne Quellung oder 
Färbung, lediglich “by using critical illumination and cutting down 
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the intensity of illumination” zur Erscheinung gebracht habe. Wir 
haben unter bewußter Hervorrufung von Beugungserscheinungen, indem 
wir die Apertur des Mikroskopkondensors gegenüber der Objektiv- 
apertur zu klein wählten, die gleichen ‚Strukturen‘ wie Farr und 
Barrows auf Haarquer- 
schnitten erhalten (Ab- 
bildung 12a), die bei 
vorschriftsmäßiger Ein- 
stellung des Mikroskops 
diese Strukturen nicht 
zeigen (Abb. 12b). Da- 
mit ist bewiesen, daß 
die „wahren Lamellen“ 
von Farr und Barrows 





Abb. 10. In Kupferoxydammoniak gequollene Quer- ‘ 2 
schnitte von reifen Baumwollhaaren, die unter nor- keine rellen Objektstruk- 
malen Bedingungen gewachsen waren. [Aufnahme von turen, sondern Fehlbeob- 


W. K. Farr aus J. physic. Chem. 42, 1136 (1938).] à . 
achtungen sind, die durch 


Außerachtlassnug einfacher Regeln der mikroskopischen Technik ent- 
standen sind. 





Barrows hat darüber hinaus Baumwollpflanzen vom Sämlings- 
stadium ab unter Dauerbelichtung bei der verhö!tnismäßig niedrigen, 
konstanten Temperatur von 16—18°C herangezogen und bei diesen 
Haaren die gleichen 

„Lamellen‘‘ wie bei den 

unter normalen Bedin- 

gungen gewachsenen 

Haaren gefunden. Nach 

den Beobachtungen von 

D. B. ANDERSON und 

J. H. Moore (2), D. 

B. ANDERSON und Tu. 

Abb. 11. Querschnitte von 49 Tage alten, unter Dauer- KERR (1) und den eige- 
belichtung aufgezogenen Baumwollhaaren. [Aufnahme von nen Befunden. beidenen 

FL. L. Baxrrows, Contr. Boyce Thompson Inst. 11, . 

170 (1940)]. jedoch höhere Tempe- 

raturen (27—32°C) zur 

Anwendung kamen, war zu erwarten, daß bei konstantem Licht und 
konstanter Temperatur eine Lamellenbildung unterbleibt. Es ist sehr 
unwahrscheinlich, daß der Unterschied in der eingehaltenen Temperatur 
sich in der Weise ausgewirkt hat, daß trotz konstanter Belichtung 
bei niedriger Temperatur eine Lamellenstruktur auftritt. Eine Er- 
klärung für die abweichende Feststellung von Barrows kann viel- 
mehr aus der Betrachtung der von Barrows veröffentlichten Mikro- 
photographien der Querschnitte von 49 Tage alten, dauerbelichteten 
Haaren gewonnen werden, die in Abb. 11 wiedergegeben sind. Daraus 
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geht noch deutlicher als aus den Farrschen Bildern (Abb. 10) der normal 
gewachsenen Haare hervor, daß die abgebildeten Strukturen nichtreell, 
sondern Beugungsringe infolge falscher Einstellung der Mikroskopoptik 
sind. Es muß daher die Behauptung von Barrows (5) und von 
Farr (7), daß Dauerbelichtung die Ausbildung von Lamellen in der 
Sekundärwand des Baumwollhaares nicht verhindert, als falsch zurück- 
gewiesen werden. 

Mit der Feststellung, daß die von Farr und Barrows als Lamellen 
bezeichneten Strukturen nicht reell sind, sind auch die Angaben der 
Lamellendicke von BAR- 
Rows hinfällig. Die von 
W. K. Farr oft publi- 
zierte Theorie [vgl. 
Farr (6)], daß die 
Sekundärwand aus ,,cel- 
lulose- particles‘ von 
1,14 Dicke und Breite 
und 1,5 u Länge, zu 
Fibrillen geordnet, auf- 
gebaut ist, wurde be- 
reits mehrfach von 
verschiedenen Autoren 
[z. B. To. Kerr (10), 
D. B. ANDERSON und 
Ta. Kerr (1), W. Wer- * Abb. 120 und b. 


GIN (11, 12)] unter An- Querschnitt cines reifen, normal gewachsenen Haares, a bei 
füh Beweise bewußter Herbeiführung von Beugungserscheinungen zur 
unrung von Beweisen pemonstration der FArkschen „Lamellen“, b bei scharfer 


ihrer Unrichtigkeit ab- Einstellung auf einen Teil des äußeren Querschnittrandes. 





b 


gelehnt. 

Wenn wir die Ergebnisse der eigenen Untersuchung mit denen von 
ANDERSON und MOORE, ANDERSON und KERR zusammenfassen, so 
ergibt sich folgendes Bild. Bei Konstanz von Licht und hoher Tempe- 
ratur .(27—32° C) werden keine Lamellen gebildet. Wird bei konstanter 
Temperatur das Licht periodisch gegeben oder wird umgekehrt bei 
konstantem Licht die Temperatur variiert, so entstehen Lamellen. Das 
besagt also, daß die Inkonstanz eines Faktors, gleichgültig ob Licht 
oder Temperatur, allein genügt, um periodische Strukturen in der Wand 
des Baumwollhaares auszubilden. Wir können aus den vorliegenden 
Ergebnissen noch nicht die Wirkungsweise des Lichtes gegenüber der 
Temperatur abgrenzen. Offenbar liegt hier ein verwickeltes Zusammen- 
spiel beider Faktoren vor, dessen Entwirrung weiterer Versuchsanstellungen 
bedarf. Neben diesen zwei Faktoren sind auch eine Reihe anderer be- 
teiligt, die nicht übersehen werden dürfen, wie z. B. Ernährung und 
Wasserhaushalt. Jedoch kann als gesichert gelten, daß die Bildung der 
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Lamellenstruktur durch die Einwirkung rhythmisch wechselnder Außen- 
weltsbedingungen, d.h. aitiogen, beeinflußt wird. 

Fibrillenbündel. Unabhängig von den Bedingungen der Außenwelt 
ist die Ausbildung des kristallinen Cellulosemicells, wie das gegenüber 
normal gewachsenen Haaren unveränderte Röntgendiagramm erkennen 
läßt. Ebenso unabhängig werden, soweit dieser Aufbau mikroskopisch 
erkennbar ist, die Fibrillenbündel ausden Grundfibrillen [vgl. Wercın (13)] 
zusammengesetzt, denn die fadenförmigen Fibrillenbündel erscheinen 
in gleicher Weise auf dem Quellungsbild der normal gewachsenen, wie der 
dauerbelichteten Haare. Der Einfluß der Außenweltsbedingungen wirkt 
also nur auf die räumliche Anordnung der Fibrillenbündel in der Sekundär- 
wand. Die Bildung der Wandbausteine ist ein endogener Vorgang. 

Chemismus. Unter normalen Bedingungen werden die Fibrillen- 
bündel, die einen fast quadratischen Querschnitt mit einer Seitenlänge 
von etwa 0,2 u [WERGIN (11)] und einer bisher nicht sicher festgestellten 
Länge besitzen, einzeln nebeneinander in einer Schicht angeordnet, 
die beim Baumwollhaar in gleichmäßigem Abstand von der inneren 
Oberfläche der Zellwand verläuft. Nach Kerr (10) wird diese Schicht 
während des Tages gebildet, ist mit Kongorot stark anfärbbar und 
doppelbrechend. Während der Nacht wird eine Schicht aufgelagert, 
die mit der ersten zusammen die Lamelle oder den Wachstumsring ergibt. 
Über den Chemismus dieser „Nachtzone‘‘ gehen die Meinungen aus- 
einander. TH. Kerr (10), D. B. ANDERSON und Tu. Kerr (1), J. W. 
BAILEY (3) und A. FREY-WyssLING (8) nehmen an, daß die ganze Se- 
kundärwand aus einem zusammenhängenden Cellulosegerüst aufgebaut 
ist und die periodische Struktur nur durch die teils dichte, teils lockere 
(porôse) Packung der Cellulose hervorgerufen wird. Es liegt aber kein 
zwingender Grund zu dieser Annahme vor, vielmehr sprechen die physika- 
lischen Eigenschaften, wie leichte Quellbarkeit [vgl. Wercın (11)], 
Isotropie, Wasserlöslichkeit [WERGIN (13)] usw. dafür, daß diese Zone 
völlig oder in überwiegendem Maße aus einer cellulosefremden Substanz 
(etwa Pektin) besteht. 

Die Cellulosekomponente bei den unter Dauerbelichtung und kon- 
stanter Temperatur gewachsenen Haaren ist in Form von Fibrillen- 
bündeln in gleicher Weise wie bei normalen Haaren ausgebildet. Auch 
der Anteil der leicht quellenden Substanz scheint in gleicher Größe vor- 
handen zu sein, denn die Quellung ist in beiden Fällen etwa gleich stark. 
Dauerbelichtung und konstante Temperatur ändern offenbar nicht den 
Chemismus der Wand, sondern lediglich die räumliche Anordnung der 
Wandkomponenten. Die Fibrillenbündel werden nicht zu Lamellen 
zusammengelagert, sondern liegen unorientiert von der leicht quellenden 
Substanz umgeben in der Sekundärwand. Diese Sachlage spricht sehr 
eindringlich zugunsten der Auffassung, daß die die Celluloseschichten 
trennenden Zonen nicht lediglich aus Cellulose einer weniger dichten, 
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porösen Packung, sondern tatsächlich aus einer cellulosefremden, leicht 
quellbaren Substanz bestehen. Denn die bei Dauerbelichtung und kon- 
stanter Temperatur gebildete lamellenlose Sekundärwand sollte im 
Rahmen der Auffassung von KERR u.a. nur aus für die Lichtperiode 
charakteristischer, dicht gepackter Cellulose bestehen. Tatsächlich hat 
sich aber ergeben, daß die lamellenlosen Sekundärwände gleiches Quel- 
lungsvermögen wie die lamellierten besitzen. Es kann ohne weiteres 
angenommen werden, daß bei der Bildung von Cellulose gleichzeitig 
cellulosefremde Stoffe entstehen, die bei der Ontogenese der Wand als 
Umhüllung der Cellulosebausteine (Fibrillenbündel bzw. Grundfibrillen) 
eingelagert werden. Durch diese Annahme läßt sich zwanglos das Ent- 
stehen der bei der Zerlegung der Wand durch Quellmittel oder mechanische 
Einflüsse sichtbar werdenden, scharf begrenzten Bauelemente ver- 
stehen. 
Zusammenfassung. 

Es wurden Baumwollhaare unter Dauerbelichtung, konstanter 
Temperatur von 27,5°C und konstanter Luftfeuchtigkeit herangezogen. 
Diese Haare zeigten nach Quellung in Kupferoxydammoniak und Fär- 
bung mit Kongorot keine Ausbildung von Lamellen auf dem Quer- 
schnitt. Wechsel von 8 Stunden Licht und 16 Stunden Dunkelheit bei 
konstanter Temperatur hatte eine schwache Ausbildung von Lamellen 
zur Folge. Diese Ergebnisse stimmen mit den Angaben von D. B. AnDER- 
son und J. H. Moore sowie D. B. ANDERSON und Tu. KERR überein. 
Die gegenteiligen Aussagen von W. K. Farr und und von FL. L. Barrows 
beruhen auf Beobachtungsfehlern und werden als falsch zuriickgewiesen. 
Die Ausbildung der Fibrillenbiindel und die Ordnung des Cellulose- 
kristallgitters im Baumwollhaar werden durch die willkiirlich beeinfluBten 
AuBenweltsbedingungen nicht geändert. 

Die Wirkungsweise der einzelnen Faktoren Licht und Temperatur 
läßt sich aus den bisher vorliegenden Faktoren noch nicht gegeneinander 
abgrenzen: Es steht aber als gesichert fest, daß die Lamellenstruktur 
aus den Fibrillenbündeln aitiogen, d. h. unter dem Einfluß der rhythmisch 
wechselnden Außenweltsfaktoren aufgebaut wird. Unabhängig von 
äußeren Rhythmen, d. h. endogen, sind dagegen die Bildung des Cellulose- 
micell und der Fibrillenbündel. 

Dauerbelichtung und konstante Temperatur ändern offensichtlich 
nicht den Chemismus der Wand des Baumwollhaares, sondern nur die 
räumliche Anordnung der Wandkomponenten. In Übereinstimmung 
hiermit wird aus dem gleichen Quellvermögen der normal gewachsenen 
und der durch Dauerbelichtung erhaltenen Sekundärwände gefolgert, 
daß die die Cellulosezonen trennende Schicht nicht wie TH. Kzrrr, D. B. 
ANDERSON, J. H.MooRE, J. W.BaıLey und A. FREY-WYssLiING an- 
nehmen, aus einer weniger dicht gepackten Cellulose, sondern aus leicht 
quellbarer, cellulosefremder Substanz besteht. 
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KREUZUNGEN ZWISCHEN DIMORPHEN UND MONOMORPHEN 
PRIMULA-ARTEN UND IHRE AUFSCHLÜSSE 
ZUM HETEROSTYLIEPROBLEM. 


Von 
ALFRED ERNST, Zürich. 


Mit 3 Textabbildungen (18 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 17. April 1943.) 


Im Verlaufe der letzten 15 Jahre hat sich mehr und mehr heraus- 
gestellt, daß die früheren Fragestellungen und Erörterungen über die 
Vererbung der physiologischen Heterostylieunterschiede (F. LArBAcH 1928) 
und der morphologischen Heterostyliemerkmale (A. Ernst 1928) viel zu 
einfache und zu nahe liegende Lösungen ins Auge faßten. In morpho- 
logischer und in physiologischer Hinsicht liegen die Verhältnisse in den 
Kreisen der di- und trimorphen Heterostylen weitgehend verschieden. 
Deswegen ist es auch jetzt immer noch nicht möglich, nach den Be- 
funden in einem Verwandtschaftskreise die Verhältnisse in einem anderen 
ohne weiteres auf denselben Nenner zu bringen und zu deuten. Auf 
Grund neuester Aufschlüsse durch Kreuzungen zwischen dimorphen und 
monomorphen Primula- Arten möchte ich auch an dieser Stelle das 
Heterostylieproblem in Erinnerung rufen und zu dessen weiterer Er- 
forschung anregen. 


Im Formenkreis der Primeln der Sektion Auricula bedeuten, wie 
in Arbeiten während des letzten Jahrzehntes (vgl. A. Ernst 1933, 
36 und 38) aufgezeigt worden ist, die sog. normalen Lang- und Kurz- 
griffel nur 2 von 8 möglichen, aber verschieden häufig vorkommenden 
Kombinationen je 2 verschiedener Ausprägungsformen in der Griffel- 
länge, der Antherenstellung und der Pollenkorngröße. Von den 8 Kombi- 
nationen der 3 Allelenpaare sind 4, darunter die normalen Lang- und 
Kurzgriffel, + selbststeril, die 4 anderen Kombinationen dagegen selbst- 
fertil. 

Die Ergebnisse der Bestäubungen der von der Norm abweichenden 
Phäno- und Genotypen untereinander und mit den beiden Normal- 
formen haben gegenüber der ursprünglichen, klassischen (vgl. z. B. 
E. LEHMANN 1928 und Fr. BRIEGER 1930) eine wesentlich weitere 
Fassung der Legitimitätsregel für jenen Formenkreis notwendig gemacht. 
Ausschlaggebend für die Legitimität, d. h. die Auslösung voller Fertilität, 
sind nicht die Unterschiede in der Griffellänge und der Antherenstellung 
der beiden Partner, sondern die Bestäubung mit Pollen einer bestimmten 
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Qualität. Die Unterschiede in der Qualität des Pollens kommen äußerlich 
in der Größe der Körner zum Ausdruck, und diese ist nicht nur unab- 
hängig von der Stempellänge, sondern auch von der Stellung der An- 
theren. Legitim sind die Bestäubungen von Langgriffeln einer dimorphen 
Art mit großem, von ihren Kurzgriffeln mit kleinem Pollen, unabhängig 
davon, ob dieser Pollen auf einem anderen oder auf demselben Indi- 
viduum, in gleicher oder in verschiedener Höhenlage mit der zu be- 
stäubenden Narbe gebildet worden ist. Auf der durch die vorange- 
gangenen Untersuchungen an der Gartenform Pr. hortensis, der Wildart 
Pr. viscosa und den Bastarden aus ihren Kreuzungen gewonnenen gene- 
tischen Grundlage, in Kombination mit den Ergebnissen entwicklungs- 
physiologischer und vergleichend morphologischer Untersuchungen an 
anderen Heterostylen, ist eine Arbeitshypothese über die Stammes- 
geschichte der Heterostylie bei Primula aufgebaut worden: als Aus- 
gangsform für die Entstehung der heterostylen Arten wurde eine mono- 
morphe, selbstfertile Stammform mit langem Griffel, hochstehenden 
Antheren und großem Pollen (h-P-Typus!; vgl. A. Ernst 1936a) an- 
genommen. 


Die Ausdehnung der vergleichend morphologischen Untersuchungen 
über die Formenkreise der europäischen Primeln hinaus hat die Be- 
rechtigung der neuen Fragestellung erwiesen: ganz entgegen der Er- 
wartung und in Abweichung von allen früheren Angaben hat sich ergeben, 
daß unter den zahlreichen asiatischen Primeln monomorphe Arten relativ 
häufig sind (vgl. A. Ernst 1938b) und diese zumeist die Blütenplastik 
der hypothetischen Stammform, lange Griffel und hochstehende An- 
theren, aufweisen. Ähnlich wie für die europäische Pr. viscosa ist sodann 
auch für eine Anzahl anderer dimorpher Arten die Existenz einzelner 
Sippen und Populationen nachgewiesen worden, in denen außer typi- 
schen Lang- und Kurzgriffeln ebenfalls homostyle Phänotypen, i. b. 
h--Formen, vorkommen. Eingehende Fertilitätsuntersuchungen an mono- 
morphen und dimorphen Arten der Sektion Candelabra haben ergeben, 
daß außer den Selbstungen an monomorphen Arten und den legitimen 


1 Die in meinen genetischen Arbeiten an Primeln seit 1925 eingeführten Be- 
zeichnungen und Symbole kommen, der Kürze halber, auch in dieser Mitteilung 
zur Anwendung. 


Die normalen Kurzgriffel typisch heterostyler Arten werden mit n~ oder einfach 
mit ~, die normalen Langgriffel mit n- oder einfach mit - bezeichnet. Homostyle 
Langgriffel (langer Griffel, Antheren in Narbenhöhe) sind h-P, wenn ihre Antheren 
großen Pollen, h-p, wenn ihre Antheren kleinen Pollen zur Ausbildung bringen. 
Die entsprechenden homostylen Typen der Kurzgriffel, also mit kurzem Griffel 
und Antheren in Narbenhöhe, sind h-P und h-p. Mit P wird der große, mit p der 
kleine Pollen bezeichnet. Außer h-P und p, h-P und p kommen auch die n- und n-- 
Typen in Kombination mit den beiden Pollengrößen vor; in der übergroßen Mehr- 
zahl der Arten allerdings sind die Langgriffel ausnahmslos n-p und die Kurz- 
griffel n-P. 
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intra- und interspezifischen Bestäubungen an und zwischen dimorphen 
Arten auch interspezifische Bestäubungen zwischen mono- und dimorphen 
Arten erfolgreich sind. Damit war ein neuer Weg zur Analyse der mor- 
phologischen und physiologischen Het-Merkmale und Unterschiede auf- 
gezeigt. Über den Umfang der Versuche und ihrer bisherigen Ergebnisse 
wird an anderer Stelle (vgl. A. ERNST 1943) eingehend berichtet. Hier 
sei nur eine gedrängte Zusammenstellung der wichtigeren Ergebnisse 
der Kreuzungen zwischen der dimorphen Art Pr. pulverulenta und den 
beiden monomorphen Arten Pr. Cockburniana und chungensis voraus- 
genommen. 


1. Die Ergebnisse von intra- und interspezifischen Bestäubungen 
an und mit Lang- und Kurzgriffeln der dimorphen Pr. pulverulenta 
und den monomorphen Arten Pr. Cockburniana und chungensis. 

Pr. pulverulenta DUTHIE repräsentiert in der Ausbildung ihrer Blüten 
den sog. Beesiana-Typus der Sektion Candelabra (vgl. A. Ernst 1938b). 
Die Narben der Lang- und die Antherenscheitel der Kurzgriffel liegen 
+ in Kronsaumhöhe (Abb. 1, Fig. 1 und Abb. 3, Fig. 2). Die Stempellänge 
der Kurzgriffel ist + 60—70% der Stempellänge von Langgriffeln. 
Der Narben/Antherenabstand ist geringer als die halbe Stempellänge der 
Langgriffel, und die absoluten Unterschiede in Stempellänge und An- 
therenstellung sind für beide Blütentypen entsprechend gering. Trotz- 
dem zeigt Pr. pulverulenta sehr starke Unterschiede in den Ergebnissen 
illegitimer und legitimer Bestäubungen. 


Der Fruchtansatz ist für die Langgriffel, sowohl nach illegitimen wie 
nach legitimen Bestäubungen, etwas besser als für die Kurzgriffel, da- 
gegen übertrifft nach legitimen Bestäubungen die mittlere Samenzahl 
der Kurzgriffel diejenige der Langgriffelfrüchte. Das Resultat der 
Selbstungen an pulv n- ist etwa 15 mal, dasjenige an pulv n“ etwa 24mal 
geringer als dasjenige der als Standard! angenommenen legitimen Be- 
stäubung pulv n- © x pulv n“& (vgl. Tabelle 1 unter 1). 


Pr. Cockburniana HemsL. und chungensis Baur. f. et Warp sind 
monomorphe Arten des sog. Cockburniana-Typus der Sektion Cande- 
labra. Ihre Blüten haben (vgl. Abb. 1, Fig. 2 und 3; Abb.3, Fig. 1) 
lange Griffel und hochstehende Antheren, Narben- und Antherenscheitel 
liegen + in Kronsaumhöhe. Beide Arten haben sich in umfangreichen 
Bestäubungen (vgl. Tabelle 1, unter 3 und 4) als vollkommen selbstfertil 


1 Zur Gewinnung eines sicheren Maßstabes für die Vergleichung der Fertilitäts- 
grade verschiedener Bestäubungskombinationen sind, wie in früheren Arbeiten 
(A. Ernst 1933, S. 62 und 1936b, S. 127), die 3 Mittelwerte für den Fruchtansatz, 
für die Samenzahl je Frucht und je Bestäubung herangezogen worden. Diese 
3 Mittelwerte sind für jeden Bestäubungsmodus mit denjenigen für die legitime 
Bestäubung pulvn- 2 x pulun~ & verglichen und der Mittelwert M aus den 
3 Fertilitätsquotienten I—III berechnet worden. 
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erwiesen. Ihre Selbstungen sind im Effekt — Zahl der Früchte in % 
der Bestäubungen, Zahl der Samen je samenhaltige Frucht und je 





Abb. 1. Blüten der dimorphen Pr. pulverulenta DUTHIE und der beiden monomorphen 

Arten Pr. Cockburniana HEMSL. und chungensis BALF. f. et WARD, im Längsschnitt. Gr. 2/1. 

1. Lang- und Kurzgriffelblüte von Pr. pulverulenta. 2. Blüten von Pr. chungensis. 3. Blüten 
von Pr. Cockburniana. 


Bestäubung — den legitimen Bestäubungen an pulv n~ und n~ durchaus 
gleichwertig. 

Der Erfolg der interspezifischen Bestäubungen pulv n~ 2 mit den 
beiden monomorphen Arten als Pollenspendern kommt demjenigen der 
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legitimen intraspezifischen Bestäubung pulv n- 2 x pulv n~ 3! durchaus 
gleich (Tabelle 1, unter 2). Als Bestäubungen zwischen 2 Langgriffeln 
verstoßen sie gegen die ursprüngliche, auf CH. DARWIN (1862) zu- 
rückgehende Fassung der Legitimitätsregel. Dagegen bedeuten sie 
Übertragung des Pollens zwischen Organen gleicher Höhenlage und 
Bestäubung eines Langgriffels mit großem Pollen, sind also immerhin 
im Sinne unserer weiteren Fassung der Regel legitim. 

Auch die interspezifischen Bestäubungen pulv n~ 2 mit Cockb- und 
chung-Pollen erwiesen sich als den arteigenen legitimen Bestäubungen 
durchaus gleichwertig. Dies trotzdem sie sowohl in bezug auf die Stellung 
von Narbe und Antheren als auch in der Relation Stempellänge/Pollen- 
korngröße eine ausgesprochen illegitime Kombination bedeuten! Mit 
Pr. Cockburniana und chungensis als Samenpflanzen (Tabelle 1, 3 und 4) 
sind außer den Selbstungen auch die interspezifischen Bestäubungen 
mit der anderen monomorphen Art und mit pulv n- und n° vorgenommen 
worden. Von den 4 Bestäubungskombinationen mit Cockb-Samen- 
pflanzen haben sich alle, von denjenigen mit chung-Samenpflanzen 
wenigstens 2 der Standardbestäubung pulv n- x n~ als weitgehend 
gleichwertig erwiesen. 

Bei der Vergleichung der Resultate der interspezifischen Bestäu- 
bungen zwischen pulv n- und n~ mit den beiden monomorphen Arten 
Pr. Cockburniana und chungensis untereinander und mit denjenigen der 
arteigenen Bestäubungen wird man für jeden einzelnen Bestäubungs- 
modus die Möglichkeiten der Beeinflussung seines Resultates zunächst 
durch den intra- oder interspezifischen Charakter und darüber hinaus 
durch die mit dem Dimorphismus der einen Elternart eng verbundene 
Legitimität bzw. Illegitimität in Betracht zu ziehen haben. Generell 
stehen die ausgeführten interspezifischen „Bestäubungen zwischen den 
mono- und dimorphen Partnern in bezug auf Frucht- und Samenbildung 
hinter den legitimen intraspezifischen Bestäubungen pulv n~ x n° und 
reziprok sowie hinter den Selbstungen der beiden monomorphen Arten 


1 Die Namen der in die Versuche einbezogenen Primula-Arten werden im 
Nachfolgenden, wiederum wie in früheren Arbeiten (vgl. z.B. 1940, S. 11) i. b. 
bei der Formulierung von Kreuzungskombinationen und der Bezeichnung der 
aus den Artkreuzungen hervorgegang Bastarde in der Regel in abgekürzter 
Form gebraucht: Pr. pulverulenta DuTHIE = pulv, Pr. Cockburniana HEMsL: 
= Cockb, Pr.chungensis Baur. f. et WARD = chung. 

Bei der Formulierung der Kreuzbestäubungen wird der abgekürzte Name des 
als Samenpflanze (9) benutzten Partners mit oder ohne Zeichen für 2 voran, d.h. 
links geschrieben, der als Pollenspender (3) benutzte Partner rechts, also nach- 
gestellt. 

pulv n- 2 x Cockb $ oder pulun- x Cockb und Cockb 2 x pulun- $ oder 
Cockb x pulv n- sind reziproke Kreuzungen. Die aus denselben hervorgehenden 
Nachkommen werden in der Regel nicht als Pr. (pulvn- 2 x Cockb $) bzw. Pr. 
(Cockb 2 x pulv n- $) ausgeschrieben, sondern noch weiter abgekürzt als pulv- 
Cockb bzw. Cockbpulv-Bastarde bezeichnet. 
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nicht zurück. Hauptfrage wird damit, ob und in welchem Ausmaße die 
Unterschiede in den Ergebnissen der intra- und interspezifischen Be- 
stäubungen durch Legitimitätsfragen bedingt werden. In den letzteren 
sind nämlich in bezug auf die Het-Merkmale 4 verschiedene Kombi- 
nationen verwirklicht. 


a) Kreuzungen zwischen monomorphen Arten © und pulv n~ 4 be- 
deuten Bestäubungen langer Griffel mit dem großen Pollen aus hoch- 
stehenden Antheren eines Kurzgriffels. Sie können also auch nach der 
alten, klassischen Fassung der Legitimitätsregel als legitim aufgefaßt 
werden. 

b) Bestäubungen pulv n- x monomorphe Arten $ bedeuten Über- 
tragung von großem Pollen aus hochstehenden Antheren, allerdings 
nicht eines Kurz-, sondern eines h--Griffels, auf die Narben von Lang- 
griffeln. Die erzielte Vereinigung spielt sich nicht zwischen verschieden- 
griffligen Individuen, aber immerhin zwischen Organen derselben 
Höhenlage ab, sie sind damit nach der zuerst von G. v. Ugiscx (1925) 
entwickelten und von mir bis 1928 vertretenen, gewissermaßen interim- 
istischen Fassung der Legitimitätsregel legitim. Als Bestäubungen lang- 
griffliger Stempel mit großem Pollen kommt ihnen natürlich auch nach 
der endgültig erweiterten Legitimitätsregel von 1936 ebenfalls der Wert 
einer legitimen Kombination zu. 

c) Bestäubungen pulv n~ 2 x monomorphe Arten ¢ sind nach der 
ursprünglichen Legitimitätsregel als Vereinigungen zwischen Lang- und 
Kurzgriffeln legitim. Sie sind aber illegitim in bezug auf die Antheren- 
Narbenstellung und vor allem als Übertragungen von großem Pollen auf 
die Narben von Kurzgriffeln. 


d) Bestäubungen monomorphe Arten 2 x pulv n- $ kombinieren In- 
dividuen gleicher Griffellänge, aber verschiedener Narben/Antheren- 
stellung. Sie bedeuten Übertragung von kleinem Pollen aus tiefstehenden 
Antheren auf die Narben langer Stempel und sind damit in bezug auf die 
Het-Merkmale in jeder Hinsicht — auch nach der erweiterten Formu- 
lierung — als illegitim zu betrachten. 

Das überraschende Ergebnis der ganzen Reihe von Kreuzbestäu- 
bungen kommt darin zum Ausdruck, daß die Bestäubungen an den beiden 
monomorphen Arten als Samenpflanzen mit dem großen und kleinen Pollen 
von pulv n° und n- durchaus gleichen Effekt haben und weiter, daß auch 
pulv n- und n° als Samenpflanzen nach Bestäubungen mit dem großen 
Pollen der beiden monomorphen Arten gleich gut Frucht und Samen an- 
setzen. Die Gültigkeit der Legitimitäts- bzw. Illegitimitätsregel ist für 
diese interspezifischen Bestäubungen — im Gegensatz zu den Bestäu- 
bungen zwischen den verschiedenen Geno- und Phänotypen im Ver- 
wandtschaftskreise um Pr. hortensis (vgl. A. Ernst 1933 und 1938b) — 
ganz aufgehoben. 
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Bei den dimorphen Primula-Arten folgen illegitimen Bestäubungen 
an beiden Blütenformen Hemmungen in den weiteren Wachstums- und 
Entwicklungsvorgängen, welche die Frucht- und Samenbildung stark 
beeinträchtigen oder völlig ausschließen. Es setzen sich diese Arten 
aus 2 intrasterilen und interfertilen Linien oder Sippen zusammen, die 
im Gegensatz zu anderen selbststerilen Arten sich nicht nur physio- 
logisch, sondern auch morphologisch — eben in den Het-Merkmalen — 
voneinander unterscheiden. Entsprechende Hemmungen in der Pollen- 
schlauchentwicklung und nachfolgend in Frucht- und Samenbildung 
unterbleiben nach den vorgenommenen interspezifischen Bestäubungen 
an den genannten Candelabra-Primeln. Der Pollen der beiden mono- 
morphen Arten löst nicht nur auf den Narben von pulv n-, sondern auch 
von pulv n“ volle Fertilität aus. Das besagt wohl, daß die Hemmungs- 
faktoren, welche an pulv n- und n~ den Erfolg von Selbstungen stark 
vermindern oder ganz ausschließen, keine entsprechende Wirkung auf den 
Pollen der beiden monomorphen Arten auszuüben vermögen. Ander- 
seits leisten die Narben- und Griffelgewebe der beiden monomorphen 
Arten der Entwicklung der Pollenschläuche und damit der befruchtenden 
Wirkung des Pollens von Pr. pulverulenta keinen Widerstand. Das 
gilt nun aber nicht nur für den großen Pollen von pulv n“, sondern auch 
für den kleinen Pollen von pulv n-. Dieser letztere hat auf den lang- 
griffligen Stempeln der beiden monomorphen Arten durchaus dieselbe 
physiologische und reproduktive Wirkung, wie sie in den intraspezifi- 
schen Bestäubungen an pulv-Langgriffeln nur dem großen Pollen zu- 
kommt. 

Der Pollen der monomorphen Arten erfährt also durch die spezifi- 
schen Bedingungen, die im Narben- und Griffelgewebe der dimorphen 
Art den Erfolg illegitimer Bestäubungen stark einschränken, keine Be- 
einträchtigung, und anderseits steht nicht nur dem großen Pollen von 
pulv n~, sondern auch dem kleinen Pollen von pulv n- in Narbe und 
Griffel der beiden monomorphen Arten kein unüberwindbares Hindernis 
entgegen. Die Legitimitätsregel — auch in ihrer allerweitesten Fas- 
sung — hat für die in Frage stehenden interspezifischen Bestäubungen 
keine Gültigkeit. Dieses völlige Fehlen von Parasterilitätserscheinungen 
in illegitimen Kombinationen, das nun für die natürlichen Arten Pr. 
Cockburniana und chungensis bei Verwendung als Pollenspender und 
als Samenträger in interspezifischen Bestäubungen mit einer typisch 
dimorphen Art wohl einwandfrei festgestellt worden ist, spricht meines 
Erachtens für das Primat des Monomorphismus dieser Arten gegenüber 
dem Blütendimorphismus. Nach Abschluß meiner sämtlichen Unter- 
suchungen zum Heterostylieproblem wird auch auf diesen stammes- 
geschichtlichen Aspekt zurückzukommen sein. 
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2. Die Aufzucht der F,-Bastarde aus den interspezifischen reziproken 
Bestäubungen von pulv n~ und n- mit Pr. Cockburniana 
und chungensis. 

Wie bei den Primeln der Sektionen Auricula, Vernales und Farinosae 
macht sich auch bei den dimorphen Candelabra der Einfluß der Legitimität 
und Illegitimität nicht nur in dem verschiedenen Erfolg der Frucht- und 
Samenbildung, sondern auch in der Keimkraft der Samen und der Vitalität 
der Nachkommenschaften geltend. In ähnlicher Weise wie für die Fer- 
tilität ist versucht worden, auch für die Reproduktion ein Maß zur Be- 
urteilung des Wertes der verschiedenen Bestäubungskombinationen zu 
erhalten. Dazu sind die Mittelwerte der Keimzahlen und die Zahl der 
blühenden Pflanzen, bezogen auf Samen- und Keimlingszahl, benützt 
und diese 3 Werte für jeden einzelnen Bestäubungsmodus mit den- 
jenigen für die Samenmaterialien aus der legitimen Bestäubung pulv n- 
2 x pulun~ & verglichen worden. Die wichtigsten Ergebnisse der Kei- 
mungs- und Aufzuchtsversuche waren (vgl. Tabelle 2) etwa folgende: 

a) Für das Samenmaterial aus der legitimen Bestäubung pulv n~ 9 
x n° & betrug die Zahl der Keimlinge 44,3% der ausgelegten Samen. 
2/, der Keimlinge ließ sich zu blühenden Pflanzen aufziehen, deren Zahl 
war 63,8% der Keimlinge und 28,3% der ausgelegten Samen. Während 
für die Bestäubungen pulv n* 2? x n- & der Mittelwert der Fertilitäts- 
quotienten etwas kleiner blieb als für die reziproke Standardbestäubung, 
ist der Mittelwert der Reproduktionsquotienten für dieses Samenmaterial, 
wohl als Folge zufälliger Umwelteinflüsse während der Keimung und 
Aufzucht, mit M — 1,4 etwas ungünstiger ausgefallen (Tabelle 2, 1). Die 
aus Selbstungen an pulv n- geernteten Samenmaterialien zeichneten sich 
durch einen starken Keimverzug aus. Die Zahl der in 2 Aussaatjahren 
erhaltenen Keimlinge blieb mit 23% der Samen gering, ebenso die 
Vitalität der Keimlinge aus beiden Keimschüben. Auch die kräftigsten 
der überhaupt zu voller Entwicklung kommenden Pflanzen erfuhren 
überdies einen nicht unbedeutenden Blühverzug. Die Gesamtzahl der 
zum Blühen gelangten Pflanzen ist 20% der Keimlinge und 2,4% der 
ausgelegten Samen. Bezogen auf die Nachkommenschaft aus der Stan- 
dardbestäubung pulv n- 2 x n° & ist für die Samen aus Selbstungen 
an pulv n- der Mittelwert M der Vermehrungsquotienten mit 6,7 sehr 
ungünstig. Die Auslage der Samen aus den Selbstungen von pulv n“ 
ist sogar völlig ergebnislos geblieben. 

b) Für Pr. Cockburniana ist der Mittelwert der Quotienten für die 
Reproduktion aus Selbstungen 1,4. Er stellt sich in der Größenordnung 
zwischen die M-Werte der künstlichen legitimen und der freien Be- 
stäubungen an pulv n- und n° ein. Auch Pr. chungensis hat sich, nicht 
nur in Hinsicht auf die Frucht- und Samenbildung, sondern zum 
mindesten für die Samenmaterialien aus spontanen Selbstungen — 
trotz eines starken Keimverzuges über 2 Jahre — auch hinsichtlich 

41* 
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Keimfähigkeit und Aufzuchtmöglichkeit durchaus als den legitim intra- 
spezifischen Bestäubungen an Pr. pulverulenta gleichwertig erwiesen. 

c) Während Frucht- und Samenbildung an pulv n- nach Bestäu- 
bungen mit dem Pollen der beiden monomorphen Arten hinter den 
intraspezifisch legitimen Bestäubungen nicht nachstehen, bleiben Keim- 
fähigkeit der geernteten Samen und die Vitalität der Keimlinge hinter 
denjenigen aus den arteigenen Bestäubungen zurück. M ist für pulv n- 
2 x Cockb 3 3,5, für pulvun- 9 x chung 3 5,5. Beide Werte zeigen, 
daß der Entstehung und Entwicklung von Nachkommenschaften aus 
diesen Kreuzungen beträchtliche Schwierigkeiten entgegenstehen. /mmer- 
hin lassen sich die auf sie zurückgehenden Keimlinge doch noch bedeutend 
besser aufziehen als die auf illegitime Selbstungen an pulvn- zurück- 
gehenden Keimlinge. Ungefähr derselben Größenordnung sind auch die 
M-Werte für die Aufzucht von Nachkommenschaften aus pulv~ 2 x 
Cockb bzw. chung 3. Das ist deswegen von Interesse, weil dadurch 
deutlich aufgezeigt wird, daß offenbar nicht die Unterschiede im Legi- 
timitätsgrad der vorausgegangenen Bestäubung, sondern solche im ge- 
samten Genbestande der gekreuzten Arten als hauptsächlicher Grund 
einer verminderten Vermehrungsfähigkeit aus den Bastardsamen in 
Frage kommen. 

d) Zum Legitimitätsproblem der Heterostylen geben die Nach- 
kommenschaften aus den interspezifischen Bestäubungen an Cockb- und 
chung-Samenpflanzen i. b. auch deswegen einen besonders interessanten 
Beitrag, weil als erfolgreiche 3-Partner nicht nur Kurz- und Lang- 
griffel der dimorphen Pr. pulverulenta, sondern auch Pflanzen der zweiten 
monomorphen Art Verwendung gefunden haben. Die Keimversuche 
mit den Samen aus Cockb 2 x chung 3 haben unter anderem ergeben, 
daß die für Pr. chungensis charakteristische Keimverzögerung durch 
den Pollen auch auf die Bastardsamen übertragen wird. Für die mit 
gutem Erfolg aufgezogenen Cockbchung - Familien. sind Vermehrungs- 
quotienten erhalten worden, deren Mittelwert M demjenigen anderer 
Bestäubungskombinationen an Cockb-Samenpflanzen ungefähr gleich- 
kommt. 

Für das Samenmaterial aus den interspezifischen Bestäubungen 
Cockb 2 x pulv n & (Tabelle 2, unter 4) ist der Mittelwert M der Ver- 
mehrungsquotienten 1,2, die Reproduktion also nur ganz wenig geringer 
als für den Standard pulvn- 2 x n° &; für Cockb 2 x pulun- & war 
M sogar nur 0,9. Beide Ergebnisse sind unerwartet günstig. Sie zeigen, 
daß die völlige Illegitimität der zugrunde liegenden Bestäubung nicht nur 
in bezug auf die Frucht- und Samenproduktion, sondern auch in bezug 
auf die Keimkraft der Samen und die Vitalität der Bastarde ohne jeden 
Einfluß geblieben ist. 

Für die Aufzucht von Nachkommenschaften aus den interspezifi- 
schen Bestäubungen an chung-Samenpflanzen war, nachdem schon die 
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Aufzuchtversuche aus den Samen freier Bestäubungen und künstlicher 
Selbstungen im Erfolg sehr zu wünschen übrig gelassen hatten, die Pro- 
gnose von vornherein wenig günstig. Es sind auch alle Nachkommen- 
schaften aus den vorgenommenen 3 interspezifischen Bestäubungs- 
kombinationen bedeutend kleiner geblieben als für die entsprechenden 
Bestäubungen an Cockb-Samenpflanzen. Aus chung 2 x Cockb $ (Ta- 
belle 2, unter 2) ist überhaupt keine Nachkommenschaft erhalten worden. 
Für chung 2 x pulvn~ $ ist M = 2,7, für chung 2 x pulv n- 3 sogar 
6,8. Aus der Betrachtung der diesen Gesamtzahlen zugrunde liegenden, 
in der ausführlichen Arbeit mitgeteilten und besprochenen Einzelergeb- 
nisse geht aber doch deutlich hervor, daß auch in bezug auf die Kreuz- 
bestäubungen chung x pulv n° und n- der bei den dimorphen Arten so 
maßgebende Einfluß der Legitimität bzw. Illegitimität auf Keimkraft 
und Vitalität sich nicht ausgewirkt hat. 


3. Die Ausprägung der Heterostyliemerkmale in den Nachkommen- 
schaften aus den intra- und interspezifischen Bestäubungen. 

Die Übertragung der Het-Merkmale in den illegitimen und legitimen 
artreinen Bestäubungen an pulvn- und n° entspricht durchaus der 
Erwartung. Aus den Selbstungen an pulv n- sind ausschließlich wieder 
Langgriffel hervorgegangen. Die insgesamt 501 blühenden Pflanzen, 
die aus den legitimen und illegitimen Bestäubungen an und mit pulv n- 
und n° aufgezogen worden sind, zeigen, daß die dimorphe Pr. pulverulenta 
in der Vererbungsweise der Lang- und Kurzgriffligkeit durchaus dem 
an anderen dimorphen Primeln festgestellten typischen Verhalten folgt. 
Für Pr. Cockburniana und chungensis ist außer absoluter Selbstfertilitat, 
guter Keimfähigkeit der Samen aus Selbstungen, normaler Vitalität 
der Nachkommenschaft auch eine absolute Konstanz im Monomorphis- 
mus, aus der sorgfältigen Analyse von 810 aufgezogenen Cockb- und 
394 chung-Pflanzen sichergestellt. Bei der weitgehenden Übereinstim- 
mung der verwendeten beiden monomorphen Arten Pr. Cockburniana 
und chungensis in der Narben/Antherenstellung und in der Pollenkorn- 
größe ihrer Blüten war auch eine ebenso weitgehende Übereinstimmung 
ihrer Bastarde aus den Kreuzungen an und mit pulv n~ und n° in allen 
für die Analyse des Het-Problemes in Frage stehenden Merkmalen und 
Relationen zu erwarten. Die Hauptresultate der 4 Paare interspezifischer, 
reziproker Kreuzungen sind: 

a) Die Nachkommenschaften aus den reziproken Bestäubungen 
zwischen pulv n- und den beiden monomorphen Partnern sind in bezug 
auf die Het-Merkmale uniform. Alle 802 zum Blühen gekommenen 
F,-Bastarde, nämlich 

144 F,-Bastarde aus pulv n- 2 x Cockb 3, 
530 „ "+ » Cockb 2 x pulun- 4, 


80 ,, pe » pulun- © x chung 
48 ” ” ” chung 2 x pulv n” 3 
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sind langgriffelig und haben hochstehende Antheren. Die Narben 
liegen zumeist zwischen den Antheren (Abb. 2, 1 und Abb. 3, 3 und 5) 
oder überragen diese um 1—3 mm. Die F,-Bastarde aus diesen Eltern- 
kombinationen sind, wie der monomorphe Elter, wieder h-P. 





9 


Abb. 2. Blüte je einer h-- und n~-Pflanze einer F,-pulrCockb-Familie aus pulr n- : = Cockh 

h-P ¢. Gr. 2/1. 1. Blüten eines h--Bastardes. Narbenscheitel die Antheren um + Narben- 

kopfhöhe überragend. 2. Blüten eines n~-Bastardes; der becherförmig erweiterte oberste 

Teil der Kronröhre kürzer als an den h--Blüten. Antherenscheitel die Kronsaumebene 
erreichend; Narben in + *, Höhe der Kronröhre. 


b) Die Nachkommenschaften aus den reziproken Bestäubungen 
zwischen pulv n° und den monomorphen Partnern sind in bezug auf die 
Het-Merkmale dimorph (Abb. 2, 1 und 2). Die Gesamtnachkommenschaft 
und alle 4 aus den Kreuzungen erhaltenen Nachkommenschaftsgruppen, 
nämlich die 
F, aus pulun- 2 x Cockb 3: 34 Nachkommen, wovon 14n~ und 20h-, 


» 9» puluny Q x chung d: 146 PR Pa 33:0). + Rae. 
» nn Cockh 2x pulv~ g: 732 8 „ur ,, 265h" 
» » Chung 2 x pulen- fg: 135 » ” 63n- „ 72h- 





1047 Nachkommen, wovon 501 n- und 546 h- 
setzen sich + zu gleichen Teilen aus pulv n“-ähnlichen und dem mono- 
morphen Elter ähnlichen h--Nachkommen zusammen. Eingehende 
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Untersuchungen zur Phänanalyse und Entwicklungsgeschichte der 
Blüten sind für die pulvCockb- und Cockbpulv-Bastarde und die Eltern- 
arten von Hcx. Bram (1943) vorgenommen worden. Die Unterschiede 
in den Het-Merkmalen der als h- und n~ bezeichneten Phänotypen sind 
in jeder Hinsicht als reeli ausgewiesen. 


4. Frucht- und Samenansatz der F,-Bastarde nach Selbstungen 

und Rückkreuzungen mit den Eltern. 

Die pulvCockb- und pulvchung F,-Bastarde sind groBpollig. Der 
Prozentsatz normal aussehenden Pollens ist bei den h-- wie den n°- 
Bastarden der einzelnen Familien, vielfach auch in den Blüten desselben 
Stockes, stark verschieden. Für die Vornahme und den Effekt der 
Bestäubungen spielt die + beschränkte Pollenfertilität keine maß- 
gebende Rolle, da bei reichlicher künstlicher Bestäubung auch ein Anteil 
von nur 20—50% „normalem‘‘ Pollen die Befruchtungsmöglichkeit für 
sämtliche Samenanlagen einer Blüte ohne weiteres sichert. Die an und 
mit den F,-Bastarden vorgenommenen Bestäubungen waren Selbstungen, 
Bestäubungen zwischen den beiden Phänotypen der F,-Generation, 
Rückkreuzungen mit den Elternarten unter Verwendung der F,-Bastarde 
als Samen- wie als Pollenpflanzen. Es würde zu weit führen, an dieser 
Stelle die Resultate sämtlicher Bestäubungskombinationen anzuführen 
und zu besprechen. Einige wenige Angaben mögen genügen. 

a) Spontane Selbstungen sind am h--Typus der Cockbpulv- und der 
chungpulv F,-Bastarde sehr viel seltener als an den monomorphen Eltern- 
arten, i. b. deswegen, weil in einer sehr großen Zahl der Blüten die Narbe 
den Antherenscheitel etwas überragt. Als Resultat künstlicher Selb- 
stungen von 505 Blüten von h--Griffeln aus (pulv n~ 2 x Cockb 3)- 
Familien sind 186 (35,8%) samenhaltige Früchte mit einem Samen- 
mittel von 9 je Frucht und 3 je Bestäubung erhalten worden. Auch 
an den h--Pflanzen aus den 3 anderen Cockbpulv-Kombinationen blieb 
das Resultat der Selbstungen, zum mindesten in bezug auf die Samen- 
produktion, unbefriedigend. Sicher geht zunächst von der Selbstung 
ein genügend starker Reiz aus, um nebst den anderen Erscheinungen 
der Postfloration auch die Entwicklung der Früchte auszulösen. Dagegen 
vollziehen sich offenbar Befruchtung und weitere Entwicklung der 
Samenanlagen nicht ohne Störungen, so daß sich nur ein relativ kleiner 
Bruchteil derselben zu guten Samen zu entwickeln vermag. 

Selbstungen an Cockbpulv- und ebenso an chungpulv-Kurzgriffeln sind 
fast ergebnislos geblieben. Das spricht für die Übertragung der Fähig- 
keit zur Hemmung des Pollenschlauchwachstums nach illegitimen 
Bestäubungen durch die dimorphe Elternart auf die F,-Bastarde. Wohl 
lést der groBe Cockb- oder chung-Pollen auf der Narbe von pulv n~, ebenso 
gut wie auf derjenigen von pulv n-, volle Fertilität aus, der ebenfalls 
große Pollen der n~-Bastarde aber bleibt auf den Narben ihrer Blüten 
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ohne befruchtende Wirkung. Das bedeutet offenbar, daß bei den n°-- 
Bastarden, außer der allgemein verminderten Bastardfertilität, im 
Gegensatz zu den h--Bastarden, auch der illegitime Charakter der Be- 
stäubung sich als weiterer, die Fertilität beeinträchtigender Faktor 
geltend macht. Die Kurzgriffligkeit übertragenden Gameten von 





3. 4. 5. 


CE 





Abb. 3. Blüten von Pr. chungensis, Pr. pulverulenta sowie von chungpulv- und » 
Bastarden. Gr. 2/1; Abbildung bei der Reproduktion auf */, Seitenlänge reduziert. i. Blüte 
von Pr. chungensis, Antherenscheitel über dem Narbenkopf zusammenschließend. 2. Lang- 
griffelblüte von Pr. pulverulenta, Narbe sich deutlich von dem dunkeln Auge um die 





Kronröhrenmündung abhebend. 3. Ch Ivo h- und 4. chungpulv n°-Blüte mit überein- 
stimmender Antherenstellung. 5. Pulvchung h--Blüte, Narbenkopf von den Antheren 
umgeben. 


pulv n~ haben also offenbar auch die Fähigkeit zur Ausbildung des 
„Hemmungsfaktors‘ auf die n“-Bastarde übertragen, mit dem Resultat, 
daß die Bestäubung ihrer Narben mit dem eigenen, großen Pollen ergeb- 
nislos bleibt. 

b) Nach Rückkreuzungen mit h--Bastarden als Samenpflanzen ist 
zunächst der Effekt der Bestäubungen mit Pollen von pulv~ in bezug 
auf Frucht- und Samenbildung ungefähr 3mal günstiger als derjenige 
von Selbstungen. Da sich aus diesen Bestäubungen mit dem normalen 
Pollen von pulv n~ bei + 300 Samenanlagen je Fruchtknoten durch- 
schnittlich nur 17—18 gute Samen ergeben, ist zu schließen, daß 
von der Gesamtzahl der Samenanlagen der für diese Rückkreuzungen 
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verwendeten h--Bastarde nur etwa 5—10% normal entwickelt und befruch- 
tungsfähig gewesen sind. Rückkreuzungen mit n“-Bastarden als Samen- 
pflanzen sind nur in kleinem Umfange durchgeführt worden. Sie lassen 
aber doch den Schluß zu, daß die als legitime Bestäubung zu wertende 
Rückkreuzung mit Pollen von pulv n- sich vorteilhafter auswirkt als 
illegitime Selbstungen und ganz allgemein auch alle anderen Bestäu- 
bungen der Bastard-Kurzgriffel mit großem Pollen. 


c) Bei den Rückkreuzungen mit pulv n- und n~ als Samenpflanzen 
haben als Pollenspender h--Bastarde aus der Elternkombination (pulv 
n- 2 x Cockb 3), sowie h- und n“-Bastarde aus der Elternkombination 
(Cockb 2 x pulun 3) Verwendung gefunden. Die Bestäubungen an 
pulv n~ mit Pollen von h-- und n~-F,-Bastarden stimmen im Verhältnis 
Narbenstellung/Pollenkorngröße durchaus mit der legitimen, intra- 
spezifischen Bestäubung überein. Trotz der partiellen Pollensterilität 
der Bastarde haben sie vollen Erfolg. Die Fertilitätsquotienten und ihr 
Mittelwert sind sogar noch etwas kleiner als für die Standardbestäubung 
pulvn- 2 x pulun“ $ und damit die unbeschränkte Fertilität und 
Legitimität dieser Rückkreuzung erwiesen. 

Die Bestäubungen an pulv n~ mit Pollen von h-- und n“-F,-Bastarden 
sind nach Narben/Antherenstellung, wie im Verhältnis Griffellänge- 
Pollenkorngröße, illegitim. Ihre Ergebnisse belegen, daß für sie die 
Legitimitätsregel zu Recht besteht. Die ungünstig hohen Fertilitäts- 
quotienten aller 3 Gruppen dieser Bestäubungskombinationen sprechen 
dafür, daß der große Pollen der h-- und n“-Bastarde zwar wohl auf den 
Narben von pulv n- gut zu keimen und die Samenanlagen zu befruchten 
vermag, daß dagegen der illegitime Charakter der Bestäubungen pulv n° © 
x Bastarde h-P oder n~P die Entwicklung des Pollens hemmt. Während 
der große Cockb- und chung-Pollen durch die physiologische Barriere 
in Narbe und Griffel von pulv n° offenbar nicht oder nicht wesentlich 
gestoppt wird, wirkt sie hemmend auf den Pollen der F,-Bastarde, wenn 
auch nicht in gleichem Maße wie auf den großen Pollen von pulv n° 
in der intraspezifischen Selbstung. Doch bleibt das Ergebnis immerhin 
bedeutend hinter demjenigen der legitimen intraspezifischen Bestäubung 
zurück. Die Fähigkeit zur Aufstellung der physiologischen Barriere im 
Narben- und Griffelgewebe ist durch die Kurzgriffligkeit auslösenden 
Gameten von pulv n“ auf die Diplophase der F,-Bastarde übertragen 
worden, während deren Haplophase (d. h. den Pollenkörnern) die Fähig- 
keit abgeht, jene Barriere zu überwinden. So sind die n“-Bastarde 
nicht nur für den eigenen Pollen parasteril, sondern dieser ist auch in 
den Rückkreuzungen auf den Narben von pulv n~ weitgehend keimungs- 
unfähig. 
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5. Die Aufzucht von Nachkommenschaften aus den Selbstungen 

an F,-Bastarden und aus Rückkreuzungen mit den Elternarten. 

Gleichsinnige Unterschiede in den Fertilitäts- und Reproduktions- 
quotienten für Entstehung und Aufzucht von Nachkommenschaften 
aus verschiedenen Bestäubungskombinationen an und mit F,-Bastarden 
wären nur zu erwarten gewesen, wenn die vorgenommenen Bestäu- 
bungen in der Zahl bestäubter Blüten, andererseits die Samenzahlen 
der Aussaaten gleich gewesen wären. Das ist aus naheliegenden Gründen 
nicht möglich gewesen. Von dem reichen Samenmaterial der fertilen 
Bestäubungskombinationen ist z.B. nur ein relativ geringer Anteil, 
aus den vermindert fertilen, samenärmeren, dagegen proportional sehr 
viel mehr, für mehrere Kombinationen sogar das gesamte, überhaupt 
zur Verfügung stehende Samenmaterial zur Aussaat gelangt. Trotz 
dieser Mängel ist das Gesamtergebnis der Aufzuchten in Hinsicht auf den 
Nachweis des Einflusses der Elternkombination auf die Keimungsfähigkeit 
der Samen und die Vitalität der Nachkommen recht befriedigend. 

Der hohe Grad der Selbststerilität der h-- und n“-Bastarde ließ auch 
für die Aufzucht von Nachkommenschaften nicht viel Gutes erwarten. 
Von den aus Selbstungen an h--Pflanzen geernteten Samenproben hat 
nur eine ordentlich gekeimt. Aus den 184 Samen aus 9 Früchten von 
h- einer (pulv n~ © x Cockb $)-Familie! sind in 2 Jahren 24 Keimlinge 
erhalten worden, 16 sind in der Folge eingegangen. 5 Pflanzen haben 
1942 geblüht, für 3 weitere ist dieses Ereignis vielleicht für 1943 noch 
zu erwarten. Die Keimlingszahl ist 13% der Samen, die Zahl der 1942 
zum Blühen gekommenen ist unter Einbezug der evtl. später noch 
blühenden Pflanzen 33% der Keimlingszahl und 4,3% der Samen. Bei 
dieser Berechnungsgrundlage wird sich ein Mittelwert M der Reproduk- 
tionsquotienten ergeben, der sich neben denjenigen für einige Nach- 
kommenschaften aus Rückkreuzungen sehr wohl sehen lassen darf. Noch 
geringer als für h- sind die Erfolge in der Aufzucht von Nachkommen- 
schaften aus Selbstungen von n“-Bastarden. Aus 7 Früchten standen 
130 Samen zur Verfügung; von 13 Keimlingen gingen 11 später ein, 
2 Pflanzen kamen zum Blühen, das ist 1,5% der Samen und 15,4% der 
Keimlinge. Der Mittelwert der Vermehrungsquotienten ist 9,1, die 
Reproduktion aus solchem Samenmaterial also nur !/,, derjenigen einer 
normalen legitimen Bestäubung an pulv n“. 

Aus den Rückkreuzungen mit F,-Bastarden als Samenpflanzen sind 
vor allem Samenproben aus Bestäubungen an h- aus Familien (pulv n~ © 
x Cockb 3) mit Pollen von pulv n° und n-, sowie mit Cockb-Pollen zur 
Aussaat gekommen. In bezug auf die Keimfähigkeit der Samen und die 


1 Als Fruchifamilien werden in dieser wie in früheren Arbeiten Nachkommen- 
schaften bezeichnet, die auf Samen aus den Bestäubungen einer oder mehrerer 
Blüten einer Samenpflanze mit Pollen einer oder mehrerer Blüten desselben oder 
eines anderen Stockes als Pollenspender zurückgehen. 
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Vitalität der Keimpflanzen kam ein für die Samenproben aus der legi- 
timen Bestäubung pulvCockb h- © x pulv n° 3 und aus der illegitimen 
Bestäubung pulvCockb h- 2 x pulun- $ zu erwartender Unterschied 
nicht zur Auswirkung. Noch ungünstiger aber als für die Rückkreu- 
zungen mit Pollen von pulv n° und n- gestaltete sich die Vermehrung 
aus den Samenmaterialien der Bestäubungen derselben h--Bastarde 
mit dem Pollen des Cockb-Elters. Am erfolgreichsten verliefen Samen- 
keimung und Aufzucht der Nachkommenschaften aus Rückkreuzungen 
unter Verwendung der F,-Bastarde als Pollen- und der Elternarten als 
Samenpflanzen. Für die Samenmaterialien aus pulvn- 2 und von 
pulv n~ 2 mit Pollen von Cockpulv h- blieben die Mittelwerte der Ver- 
mehrungsquotienten nicht oder nur ganz wenig hinter dem M für die 
arteigene Standardbestäubung pulv n- x n° zurück. Ganz besonders 
günstig aber waren die Resultate der Aufzucht von Nachkommen- 
schaften aus den Bestäubungen an pulv n- und n~ mit dem Pollen der 
Cockpulv-Kurzgriffel. Die Mittelwerte der Vermehrungsquotienten sind 
1,2 und 1,6. Sie zeigen, daß den Samen aus diesen beiden Bestäubungs- 
kombinationen dieselbe Keimkraft und der Keimlingen eine ebenfalls 
nicht wesentlich geringere Vitalität zukommt als denjenigen aus legitimen, 
artreinen Bestäubungen an Pr. pulverulenta. 


6. Die Ausprägung der Het-Merkmale in den Nachkommenschaften 
der F,-Bastarde aus Selbstungen und aus den Rückkreuzungen 
mit den Elternarten. 

Eine eingehende Darlegung der großen Formen- und Farbenmannig- 
faltigkeit, welche in den Nachkommenschaften aus Selbstungen und 
Rückkreuzungen der F,-Bastarde zustande gekommen ist und eine 
gärtnerisch-züchterische Auswertung wohl lohnen würde, ist nicht ver- 
sucht worden. Nur von den Merkmalskombinationen in der Blüten- 
plastik, im Sinne einer Analyse der Vererbung der Het-Merkmale, sei kurz 
berichtet. 

a) Als F,-Nachkommen sind aus den Bestäubungen an und mit den 
h--Bastarden erhalten worden: Aus den Selbstungen von h--Griffeln aus 
pulvCockb-Familien sind 6, aus denjenigen von h- aus pulvchung-Familien 
5 blühende Pflanzen erhalten worden. Diese 11 Pflanzen umfassende 
Nachkommenschaft bestand aus 3 n-- und 8 h--Pflanzen (vermutliches 
Verhältnis 1n-:3h-). Die Nachkommenschaften aus den Bestäu- 
bungen zwischen h--Bastarden und pulv n- umfassen 343 Pflanzen, 
davon 198n- und 145h- (vermutliches Verhältnis In: 1 hr). Die 
Abweichung vom Verhältnis 1:1 geht, wie in zahlreichen Fruchtfamilien 
aus legitimen Bestäubungen bei dimorphen Primeln, zugunsten des als 
Samenpflanze verwendeten Typus. Aus den Bestäubungen zwischen 
h -Bastarden und pulv n° sind 67 F,-Pflanzen hervorgegangen, wovon 
35n“, 15n- und 17h- (vermutliches Verhältnis 2n“ : Im: 1 hr). 
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Aus den Rückkreuzungen von h--Bastarden mit Pr. Cockburniana sind 
222 F,-Pflanzen erhalten worden, alle h-. Auch diese h--Pflanzen der 
F,-Generation sind wiederum weitgehend selbststeril. 

b) Als F,-Nachkommen wurden aus den Bestäubungen an und mit den 
n“-Bastarden erhalten: Aus Selbstungen an n~-Bastarden konnten nur 
2 F,-Nachkommen aufgezogen werden. Beide haben sich als h- aus- 
gewiesen — ein Resultat, das an sich nicht verständlich gewesen wäre, 
wenn es nicht in der Aufspaltung der Nachkommenschaften aus den 
Rückkreuzungen der n“-Bastarde mit pulvn- und n* seine Erklärung 
gefunden hätte. Die Nachkommenschaften aus den Bestäubungen 
zwischen n“-Bastarden und pulv n- umfassen 211 Pflanzen, davon 111 n~ 
und 100 h- (vermutliches Verhältnis In“ :1h-). Aus den Bestäu- 
bungen zwischen n“-Bastarden und pulv n° schließlich sind 18 F,-Nach- 
kommen erhalten worden, 15 n~ und 3h--Griffel (vermutliches Ver- 
hältnis 3 n° : 1 hr). 


7. Der Erbgang der Het-Merkmale bei Entstehung und Fortpflanzüng 
der F,-Bastarde aus Kreuzungen zwischen mono- und dimorphen 
Primula-Arten der Sektion Candelabra. 

Aus der Zusammensetzung der Bastardfamilien aus den interspezifi- 
schen Bestäubungen zwischen Pr. pulverulenta und den beiden mono- 
morphen Arten, sowie der F,-Nachkommenschaften aus Selbstungen 
und Rückkreuzungen der F,-Bastarde mit den Elternarten, ergibt sich 
ein übersichtliches Bild des Erbganges der Het-Merkmale in diesen 
interspezifischen Kreuzungen und den Nachkommenschaftsaufspal- 
tungen. Bei den zu den Kreuzungen verwendeten Elternarten kommen 
in bezug auf die Blütenplastik 3 verschiedene Kombinationen der pri- 
mären und sekundären Het-Merkmale vor. Diese Kombinationen sind, 
bei den monomorphen Arten Pr. Cockburniana und chungensis: langer 
Griffel, hohe Antherenstellung, großer Pollen. Bei den Langgriffeln 
der dimorphen Pr. pulverulenta: langer Griffel, niedere Antherenstellung, 
kleiner Pollen und bei den Kurzgriffeln derselben Art: kurzer Griffel, 
hohe Antherenstellung, großer Pollen. 

In der Erblichkeit der relativen Unterschiede in der Ausprägung der 
Einzelmerkmale ist zwischen den Nachkommenschaften aus den art- 
eigenen Bestäubungen und denjenigen interspezifischer Kreuzungen 
kein wesentlicher Unterschied vorhanden. Auch die Dominanzverhält- 
nisse bleiben sich in bezug auf die Ausbildungsmöglichkeiten der Einzel- 
merkmale gleich: 


langer Griffel (g) < kurzer Griffel (G) 
hohe Antherenstellung (A) > tiefe Antherenstellung (a) 
großer Pollen (P) > kleiner Pollen (p) 


Auch in den interspezifischen Kreuzungen werden Merkmale der 
obigen 3 Paare absolut gekoppelt übertragen. In den Nachkommenschaften 
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aus pulv n~ x Cockb oder chung dominiert die vom monomorphen Elter 
herstammende Kombination langer Griffel, hohe Antherenstellung, 
großer Pollen. In den Nachkommenschaften aus pulv n- x Cockb oder 
chung dagegen treten zu gleichen Teilen Phänotypen mit kurzem und 
langem Griffel auf, alle aber mit hoher Antherenstellung und großem 
Pollen. Die Merkmalskombination kurzer Griffel, hohe Antherenstellung 
und großer Pollen von pulv n° dominiert über die Kombination Lang- 
griffligkeit, hohe Antherenstellung und großer Pollen von Pr. Cock- 
burniana und chungensis. Diese dagegen verhält sich wiederum domi- 
nant gegenüber der Kombination langer Griffel, niedere Antheren- 
stellung und großer Pollen von pulv n-. 

In bezug auf die Vererbung der Einzelmerkmale wie der Merkmals- 
kombinationen liegen also für die Nachkommenschaften aus den durch- 
geführten interspezifischen Kreuzungen in der Sektion Candelabra die 
Verhältnisse durchaus gleich, wie sie für die Nachkommenschaften aus 
den Bestäubungskombinationen der „normalen“ Lang- und Kurz- 
griffel von Pr. hortensis und viscosa mit den als homostyl bezeichneten 
abweichenden Phäno- und Genotypen aufgezeigt worden sind. Das 
macht es wahrscheinlich, daß auch bei den Kandelaberprimeln die 
Ausprägung der Het-Merkmale von der Auswirkung derselber Gene 
abhängig ist wie bei den Wildarten und den Gartenformen der Auriculae. 
Die Zusammensetzung der bei den interspezifischen Kreuzungen aus den 
verschiedenen Elternkombinationen hervorgegangenen F,-Bastardfamilien 
und ebenso ihrer F,-Nachkommenschaften ist auf Grund der Annahme 
zu verstehen, daß die in Frage stehenden Einzelmerkmale und Merkmals- 
gruppen durch Gameten übertragen werden, die in bezug auf diese 
Fähigkeit in folgender Weise zu formulieren sind: Die Gameten von 
pulv n~ sind entsprechend der früher (1936a, S. 216) gegebenen Formu- 
lierung Pr“, diejenigen von pulv n~ zu gleichen Teilen PS4? und Prev. 
Die Gameten von Pr. Cockburniana und chungensis sind Träger eines 
Gens P?4?, das sich in der Merkmalskombination langer Griffel, hohe 
Antherenstellung und große Pollenkörner auswirkt. Die monomorphen 
Elternarten Pr. Cockburniana und :chungensis entsprechen in der Aus- 
prägung der Het-Merkmale und in ihrer Vererbungsweise der bereits 
1936 charakterisierten hypothetischen Stammform der Primeln, sie sind 
P#44PP oder in einfacherer Schreibweise gAP/gAP = ggAAPP. 

Der einfacheren Gestaltung des Satzbildes wegen ist seiner Zeit vorgeschlagen 
worden, das Gen P#4AP und seine 7 Allele nicht immer ganz auszuschreiben, sondern 
in den Erbformeln der Gameten wie der Genotypen unter Weglassung des Haupt- 
symbols P nur die Exponenten anzuführen. 

Die in den interspezifischen Bestäubungen zur Vereinigung gekom- 
menen Gametentypen sind also gAP von Pr. Cockburniana und chun- 
gensis, gap von pulv n- und GAP und gap von pulv n“. Sie ordnen sich 
in bezug auf die Dominanz der zu übertragenden Merkmale in die 1936 
aufgeführte Dominanzreihe ein. Es ist GAP>gAP>gap. 
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Mit dieser Annahme stimmen die Nachkommenschaften aus sämt- 
lichen interspezifischen Bestäubungen sowie aus den Selbstungen der 
F,-Bastarde und deren Rückkreuzungen mit den Eltern durchaus überein. 
Ungenügend und für sich allein nicht beweisend sind nur die Ergebnisse 
der Selbstungen an den h-- und n“-Bastarden geblieben. Immerhin 
weist auch die 11-köpfige Nachkommenschaft aus den Selbstungen an 
h--Bastarden die beiden zu erwartenden Phänotypen in einem nahezu 
idealen Zahlenverhältnis und die nur 2-köpfige Nachkommenschaft aus 
den Selbstungen an n“-Bastarden gerade den nicht elterngleichen Phäno- 
typus auf. Alle Nachkommenschaften aus den interspezifischen Kreu- 
zungen und den Rückkreuzungen werden dagegen der theoretischen Er- 
wartung qualitativ und auch quantitativ in weitgehendem Grade gerecht. 

Die vorliegende Studie dürfte aufgezeigt haben, daß auch in inter- 
spezifischen Bestäubungen zwischen mono- und dimorphen Primula- 
Arten und in den Nachkommenschaften ihrer Bastarde die unter den 
Bezeichnungen Heterostylie und Heterantherie bekannten charakte- 
ristischen Kombinationen von Einzelmerkmalen in der Ausbildung von 
Androeceum und Gynaeceum unter strengster Innehaltung bestimmter 
Dominanzverhältnisse übertragen werden, daß dagegen bei der Ent- 
stehung dieser Bastarde die für die typischen dimorphen Arten fest- 
gestellten physiologischen Heterostylieunterschiede gar keine und für 
die Entstehung der Naehkommenschaften aus den Rückkreuzungen 
dieser Bastarde mit den Elternarten nur eine stark eingeschränkte Rolle 
spielen. Aus der Kreuzung monomorpher, völlig selbstfertiler Arten mit 
einer dimorphen Art, deren beide Phänotypen in ausgeprägter Weise der 
Legitimitätsregel verhaftet sind, ist in den Bastarden und deren Nach- 
kommenschaften ein Formenkreis erhalten worden, der hinsichtlich der 
morphologischen Heterostyliemerkmale die sämtlichen aus den 3 Ga- 
metentypen der Eltern ableitbaren Geno- und Phänotypen aufweist, 
hinsichtlich der Physiologie der Fortpflanzung aber, zwar wohl die echte 
Sterilität von Artbastarden, dagegen nur in bestimmten Kombinationen 
auch die Parasterilität der dimorphen Elternart aufweist. Diese Fest- 
stellungen bringen uns, wie mir scheint, dem Verständnis der morpho- 
logischen, physiologischen und phylogenetischen Seite des Heterostylie- 
problems um Einiges näher. 


Institut für allgemeine Botanik der Universität Zürich, im März 1943. 
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Aus dem Institut für allgemeine Botanik der Universität Zürich. 


ZUR KARYOLOGIE DER GATTUNG PRIMULA L. SECT. 
AURICULA DUBY. 


Von 
Hans WANNER, Zürich. 


Mit 11 Textabbildungen (15 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 17. April 1943.) 


I. Einleitung. 

Die Gattung Primula hat durch Bruun (1932) eine vorzügliche und 
umfassende karyologische Bearbeitung erfahren. Dies war vor allem 
deshalb möglich, weil ihm die zur Zeit wohl reichhaltigste Sammlung 
von Primeln des Edinburger botanischen Gartens zur Verfügung stand. 
So konnte er besonders die bisher sowohl systematisch wie cytologisch 
wenig bekannten asiatischen Primula-Arten bezüglich Chromosomenzahl 
und -form eingehend beschreiben. Von den damals bekannten 32 Sek- 
tionen (SMITH und FORREST, 1928), waren nun auch 25 cytologisch 
untersucht. Es ergab sich dabei das bemerkenswerte Resultat, daß der 
Karyotyp (Chromosomenzahl und -form) mit wenigen Ausnahmen, die 
Bruux zur Aufstellung dreier weiterer Sektionen veranlaBten, innerhalb 
der Sektionen konstant ist. 

Bei der Durchsicht der von BRUUN gegebenen Chromosomenzahlen 
sieht man ohne weiteres, daß für 24 Sektionen kaum noch ein Zweifel 
möglich ist bezüglich dieser Zahlen, da die verschiedenen Bearbeiter 
mit ganz wenigen Ausnahmen übereinstimmende Resultate haben. 
Die einzige Sektion, deren Chromosomenzahlen nicht sicher bekannt sind, 
ist die Sektion Auricula. Dies ist um so erstaunlicher, als diese ja be- 
kanntlich die artenreichste der 3 in Europa überhaupt vorkommenden 
Sektionen und sonst in mancher Hinsicht gut bekannt ist. Den Unter- 
suchungen BRUUNs vorausgehend sind von 3 Autoren Angaben über 
Chromosomenzahlen einzelner Arten dieser Sektion gemacht worden, 
aber keine der von ihnen mitgeteilten Zahlen kann als sicher gelten. 

Die erste von MARCHAL (1920) vorgenommene Bestimmung (n = 27) 
betrifft Pr. Auricula. Da dieser Autor jedoch noch weitere Zahlen 
von Primula-Arten anderer Sektionen mitteilte, die sich mit einer Aus- 
nahme bei der Prüfung durch spätere Untersucher als unrichtig er- 
wiesen, kann auch die Pr. Auricula betreffende Chromosomenzahl 
nicht als zuverlässig gelten. Moser (1925) machte für Pr. Auricula, 
hirsuta und ihre Bastarde die Angabe n = wahrscheinlich 36. VOKOLEK 
(1926) gibt für die gleichen Arten, die Moser untersuchte, sowie für die 
Gartenaurikel, Pr. hortensis, die schon von MARCHAL gefundene Zahl 
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n = 27 an. In der Monographie Bruuns erfährt die Sektion Auricula 
selbst nur eine knappe Behandlung. Auch ihm gelang es nicht, einwand- 
freie Zählungen durchzuführen. Mit allem Vorbehalt teilt er für Pr. 
Auricula und Pr. glaucescens mit, daß die Chromosomenzahl wahr- 
scheinlich n = 28 betrage, für Pr. hirsuta und Pr. minima wahrscheinlich 
n = 32. 1940 hat sodann noch Srrvs für Pr. Auricula, viscosa und ihre 
Bastarde wieder die Zahl n — 36 angegeben. Auf eine 1941 erschienene 
Arbeit von CHIARUGI über die Chromosomenzahl n — 22 für die eben- 
falls dieser Sektion angehörende Pr. Palinuri soll weiter unten noch 
Bezug genommen werden. Eigene Zählungen von Prof. A. ERNST hatten 
zu Ergebnissen geführt, die mit keiner der oben erwähnten Angaben 
übereinzustimmen schienen. Eine endgültige Klärung dieser Frage war 
deshalb dringend notwendig. — Trotzdem meine Untersuchungen in 
mehr als einer Hinsicht noch unvollständig sind, soll das bisher gefundene 
veröffentlicht werden, insbesondere auch deshalb, weil in der Literatur 
immer wieder, unter Bezugnahme auf oben erwähnte Arbeiten, für die 
Sektion Auricula die Chromosomengrundzahl n = 9 angenommen wird 
(z.B. Gams 1933a, CHiarucı 1941). 


II. Material und Methodik. 


Die Untersuchungen sind in der Hauptsache an den von Prof. Dr. A. Ernst 
eingesammelten und in Kultur genommenen Pflanzen der Arten Pr. Auricula, 
hirsuta, integrifolia und viscosa und an Pflanzen der Nachkommenschaften aus 
intra- und interspezifischen Kreuzungen durchgeführt worden. Von den drei 
letztgenannten Arten habe ich in den Sommern 1939, 1940 und 1942 weiteres 
Material an den natürlichen Standorten im Engadin eingesammelt und fixiert. 
Die Wurzeln wurden mit La Cour 2BE fixiert, geschnitten und mit Gentiana- 
violett oder Kristallviolett gefärbt. Die Blütenknospen wurden teilweise ebenfalls 
fixiert und geschnitten, teilweise frisch oder mit Carnoy fixiert mit Karminessigsäure 
untersucht. Die Untersuchungen wurden im Institut für allgemeine Botanik der 
Universität Zürich unter der Leitung von Herrn Prof. Dr. A. ERNST vorgenommen. 
Für die in jeder Hinsicht wohlwollende Förderung meiner Arbeiten bin ich ihm 
zu besonderem Dank verpflichtet. 


III. Untersuchungen. 

1. Pr. Auricula L. Übereinstimmend mit den früheren Untersuchern 
konnte ich feststellen, daß die Chromosomen sehr klein sind und in den 
Mitosen eng beieinander liegen; dabei zeigen sie aber doch gewisse 
Größenunterschiede, die das Auszählen besonders erschweren. Tra- 
banten konnte ich aus dem gleichen Grunde nicht feststellen, obwohl 
Bruun (1932) solche gesehen zu haben glaubt. Die Untersuchung und 
Auszählung einer großen Zahl von Äquatorialplatten somatischer Mi- 
tosen zeigte mir bald, daß — wenigstens für mein Material — keine der 
bisher mitgeteilten Chromosomenzahlen zutreffen konnte. Die ge- 
fundene Zahl ist diploid 62 Chromosomen, also n = 31 (vgl. Abb. 1). 
Die Zahl der größeren deutlich zweischenkeligen Chromosomen verhielt 
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sich zu derjenigen der scheinbar nur einschenkeligen Stäbchenchromo- 
somen annähernd wie 1 : 2. Eine genauere Festlegung dieses Verhält- 
nisses war leider nicht möglich; es wäre dies von einer gewissen Bedeu- 
tung gewesen, wie später noch dargelegt werden wird. 

E; drängte sich naturgemäß die Frage nach den Ursachen der Diffe- 
renzen auf, die zwischen den einzelnen Autoren bezüglich der von ihnen 
mitgeteilten Chromosomenzahlen bestehen. Eine einwandfreie Klärung 
wäre natürlich nur durch die Vergleichung der von ihnen hergestellten 





Abb. 1. Abb. 2. 


Abb. 1 und 2. Mitosen aus den Wurzelspitzen von Pr. Auricula (1) und Pr. viscosa (2). 
Vergr. etwa 3800. 


Präparate möglich. Von diesen standen mir aber nur diejenigen von 
Moser (1926) zur Verfügung. Eine nochmalige Durchsicht der sehr gut 
erhaltenen und ausgezeichnet gefärbten Präparate ergab nun folgen- 
des: Die Mitosen der Wurzelspitzen sind infolge der undurchsichtigen 
Färbung (Hämatoxylin-HEIDENHAIN) tatsächlich schwer zu analy- 
sieren, doch ist die Zahl 2n = 72 von Moser sicher zu hoch. Das kann 
offenbar nur daher kommen, daß er die etwas längeren zweischenkeligen 
Chromosomen (s. Abb. 1 u. 2) doppelt gezählt hat. Die Präparate mit 
Stadien aus der Meiose sind jedoch einwandfrei. Zählungen in der 
Diakinese und der Metaphase I ergeben klar die Zahl von 31 Bivalenten. 
Die abweichende Angabe Mosers kann hier verschiedene Ursachen 
haben: Einerseits könnten wieder einzelne schräg liegende Bivalente 
doppelt gezählt worden sein, andererseits kann das vereinzelte Vor- 
kommen von Univalenten zu der Annahme von höheren Chromosomen- 
zahlen geführt haben. Diese verschiedenen Möglichkeiten waren vor 
bald 20 Jahren allerdings noch nicht so bekannt, so daß verschiedene 
Chromosomenzahlen aus jener Zeit später korrigiert werden mußten. 
42* 
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2. Pr. viscosa ALL. Das im Engadin (Muottas Muraigl) gesammelte 
Material zeigte keinerlei bedeutsamen Unterschiede gegenüber Pr. 
Auricula (s. Abb. 2). Es konnten wiederum längere zweischenkelige 
und kürzere Stäbchenchromosomen unterschieden werden, die an- 


Abb. 3. 





Abb. 4. 


Abb. 3 und 4. Metaphase I der Meiose aus Pollenmutterzellen von Pr. hirsuta. Abb. 4 
a und b stellen dieselbe Platte bei hoher und tiefer Einstellung dar. In dieser wie in Abb. 3 
sind deutlich 9 gréBere Bivalente festzustellen. Vergr. Abb. 3 etwa 3800. Abb. 4 etwa 1400. 


nähernd das gleiche Zahlenverhältnis aufwiesen wie bei der erstgenannten 
Art. Auch das Volumen der Chromosomen ist das gleiche bei beiden 
Arten. Die diploide Chromosomenzahl ist 62. 


3. Pr.hirsuta Att. Im Oberengadin (ob Silvaplana) gesammelte 
Pflanzen besitzen ebenfalls 2 n = 62 Chromosomen. Dies wurde sowohl 
in Mitosen der Wurzelspitzen als auch in der Metaphase I der Meiose in 
den PMZ festgestellt (s. Abb. 3 und 4). Auch hier sind zum Teil sehr 
deutliche Größenunterschiede zwischen den einzelnen Bivalenten fest- 
zustellen. In einigen Platten glaubte ich 9 große und 22 kleinere Biva- 

















Zur Karyologie der Gattung Primula L. Sect. Auricula Duby. 641 


lente auszählen zu können. In geringer Häufigkeit wurden auch einzelne 
Univalente beobachtet. 

4. Pr. integrifolia L. Hier kann ich die Zahl der Chromosomen nicht 
mit derselben Sicherheit wie für die obigen Arten angeben. Es gelang 
mir trotz wiederholter Versuche bis jetzt nicht, einwandfreie Mitosen 
oder Stadien aus der Meiose zu erhalten. Die Zahl 2 n — 62 teile ich 
hier deshalb nur mit Vorbehalt mit. Das Material stammte ebenfalls 
vom Oberengadin (Muottas Muraigl). Diese 3 Arten und Pr. glutinosa 
WULFEN sind die einzigen der Sektion Auricula, die innerhalb der 
Schweizer Grenzen vorkommen. Pr. glutinosa war mir bis jetzt nicht 
zugänglich. Den größten Reichtum an Arten dieser Sektion besitzen 
die Ostalpen. Eine Bestätigung der mitgeteilten Befunde ergab sich 
durch die Untersuchung von Bastarden. 

5. Pr. (Auricula L. x hirsuta Auu.). Bekanntlich tritt dieser Bastard 
an Stellen, wo die Standorte der beiden Arten zusammentreffen (kalk- 
reicher bzw. kalkarmer Boden) nicht selten spontan auf, wobei wahr- 
scheinlich infolge Rückkreuzungen alle Übergangsformen zwischen den 
beiden Eltern anzutreffen sind. Er ist von A. ERNST experimentell 
hergestellt und beschrieben worden (Ernst und Moser 1925). Eigene 
Präparate von diesem Bastard konnte ich leider nicht mehr anfertigen, 
da die Kultur schon vor längerer Zeit aufgegeben worden war. Eine 
Nachprüfung der Präparate von Moser ergab jedoch wiederum die zu 
erwartende Zahl n = 31 von Bivalenten in der Meiose der PMZ. Im 
übrigen sei auf die Beschreibung von MosER verwiesen. Unregelmäßig- 
keiten (mangelhafte Paarung und Nachhinken der Univalenten) sind 
nicht häufig. 

6. Pr. hortensis WETTST. Wie KERNER (1875) nachzuweisen ver- 
suchte, sind die Gartenaurikeln als Nachkommen des Bastardes Pr. 
(Auricula x hirsuta) = Pr. pubescens JACQ. zu betrachten. Nach WETT- 
STEIN soll Pr. hortensis in bezug auf Pr. pubescens eine Gigasform sein, 
welche allerdings gleichviel, dafür aber größere Chromosomen besitzen 
soll als der ,,Ursprungsbastard‘ Pr. pubescens (VOKOLEK 1926). Der 
Frage nach der Entstehung der Gartenaurikeln ist A. ERNST seit 1925 
in seinen experimentellen Beiträgen zum Problem der Artenbildung 
durch Bastardierung und im Zusammenhang mit Fragen nach der Ver- 
erbung der Heterostylie nachgegangen. Er ist (vgl. 1940) dabei unter 
anderem zu der Überzeugung gelangt, daß neben Pr. Auricula und Pr. 
hirsuta noch zum mindesten eine weitere Art mit intensiverer Blüten- 
färbung, z. B. Pr. viscosa, zu der Entstehung der Gartenaurikeln bei- 
getragen hat. 

Die cytologische Untersuchung von Pr. hortensis sowie der vermut- 
lichen Ausgangsformen (Pr. Auricula, hirsuta, viscosa) und verschie- 
dener von ERNST hergestellter Kreuzungskombinationen zwischen Pr. 
hortensis und den natürlichen Arten enttäuschte insofern, als sie ein 
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völlig einförmiges Bild ergab. Sie besitzen alle ebenfalls n — 31 Chromo- 
somen. (vgl. Abb. 5 und 6). In den Schnittpräparaten fiel die eigenartige 
Lagerung der Bivalenten auf (Abb. 5). Sie sind nicht gleichmäßig in 
der Ebene der Metaphasenplatte verteilt, sondern in Gruppen verschie- 
dener Größe. gelagert. Trotz der Untersuchung einer größeren Zahl 
von Platten konnte ich aber keine besonderen Regelmäßigkeiten in der 
Größe dieser Gruppen, d.h. in der Zahl der zu einer Gruppe vereinigten 
Bivalenten finden. Als einzig gesichert möchte ich die Wahrnehmung 
betrachten, daß die Bivalenten eine gewisse Tendenz zur paarweisen 


Abb. 5. Abb. 6. 


Abb. 5 und 6. Metaphase I der Meiose aus Pollenmutterzellen von Pr. hortensis (5) und 
Pr. (hortensis x viscosa) (Abb. 6). Letztere Figur wurde nach einem mit Karminessigsäure 
gefärbten Quetschpräparat gezeichnet. Vergr. etwa 3800. 


Lagerung oder zu noch größeren Gruppen zeigen. Das ganze zeigt eine 
bestechende Ähnlichkeit zu der von englischen Autoren (LAWRENCE 
1931) „secondary pairing‘‘ genannten Erscheinung. Nach diesen soll 
sie ein Ausdruck für Homologie sein, und wurde infolgedessen zu weit- 
gehenden Deutungen über die Entstehungsgeschichte von Allopoly- 
ploiden (Dahlia, Pomoideae, Brassica usw.) verwertet. Von verschiedenen 
Autoren (unter anderem HEILBORN 1936) werden jedoch die Voraus- 
setzungen für ein solches Vorgehen angezweifelt. Ich möchte deshalb 
die von mir beobachtete Erscheinung nur als Folge der Allopolyploidie 
der Art betrachten, ohne aus der Form der Gruppierung weitere Schlüsse 
zu ziehen. 

Aus den cytologischen Verhältnissen können demnach keine bin- 
denden Schlüsse über die Entstehung der Gartenaurikeln gezogen 
werden. VOKOLEK fand, wie schon erwähnt, für Pr. Auricula, hirsuta 
und hortensis die Chromosomenzahl n = 27 (gegenüber n = 31 in den 
vorliegenden Untersuchungen). Wie dieses abweichende Resultat zu 
erklären ist, weiß ich vorläufig noch nicht. Auf jeden Fall erscheint es 
mir wenig wahrscheinlich, daß alle 3 Arten in verschiedenen Rassen 
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(bezüglich der Chromosomenzahlen) vorkommen, deren Chromosomen- 
zahlen zudem keinerlei nähere Beziehungen zueinander aufweisen sollen. 

7. Pr. (Auricula L. x viscosa ALL.). Entsprechend den gleichen 
Chromosomenzahlen der Eltern besitzt auch dieser von A. Ernst (1940) 
hergestellte Bastard n = 31 Chromosomen (Abb.7 und 8). Relativ 
häufig treten Univalente auf. Eine genaue Feststellung ihrer Häufig- 
keit ist jedoch unmöglich, da sie meist nur in der Seitenansicht einwand- 
frei als solche zu erkennen sind. Als Folge dieser mangelhaften Paarung 





Abb. 7. Abb. 8. 


Abb. 7 und 8. Metaphase I der Meiose aus Pollenmutterzellen von Pr. (Auricula x viscosu). 
Die Univalenten in Abb. 8 schwarz ausgefüllt. Vergr. etwa 3800. 


sind auch in der Anaphase I der Meiose relativ häufig (mindestens 50% ) 
Unregelmäßigkeiten zu beobachten. Diese sind offenbar wenigstens 
teilweise die Ursache für die von Ernst (1940) und Strrus (1941) fest- 
gestellte zum Teil hohe Pollen- und Samensterilität dieser Bastarde. 
Die geringe Größe der Chromosomen machte eine genauere Untersuchung 
der Gründe für diese Unregelmäßigkeiten unmöglich. Das Auftreten 
von Brücken deutet auf jeden Fall darauf, daß zwischen den beiden 
Arten nicht nur Unterschiede im Genbestand, sondern auch im Chromo- 
somenbau bestehen. 

8. Pr. (viscosa ALL. X integrifolia L.). Dieser spontane Bastard wird 
im Oberengadin an verschiedenen Orten gefunden und ist dort (vgl. 
WipmeER 1891) vollständig samensteril. Die von mir untersuchten 
Bastarde sind von Herrn Prof. A. Ernst an den Abhängen des Piz 
Polaschin am Julierpaß und oberhalb Muottas Muraigl eingesammelt 
worden. Ihre Benutzung zu Kreuzungsversuchen hatte ergeben, daß 
sie als Samenpflanzen völlig steril blieben, als Pollenpflanzen verwendet 
dagegen in Kreuzungen mit den Elterarten und mit Pr. Auricula und 
hirsuta positive Resultate ergaben. Die cytologische Untersuchung 
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dieser Bastarde ergab nun, daß die Ursache dieser Sterilität in außer- 
ordentlich starken Störungen der Meiose zu suchen ist (vgl. Abb. 9). In 
der Metaphase I sind immer Univalente in wechselnder Zahl vorhanden. 
Diese scheinen in der Anaphase entweder zurückzubleiben oder sich ver- 
spätet noch zu teilen. Die genaue Feststellung der Verhältnisse ist hier 
besonders schwierig. Störungen solcher Art treten im allgemeinen bei 
numerischen Bastarden auf, d.h. solchen, deren Eltern sich in den 
Chromosomenzahlen unterscheiden. Dies scheint aber nach den Zäh- 
lungen an Metaphasenplatten I hier nicht der Fall zu sein, indem die 
Zahl der Bivalenten plus die halbe Anzahl der Univalenten soweit fest- 
stellbar meist die Zahl 31 ergab, was dafür sprechen würde, daß beide 





a b 
Abb. 9. Stadien aus der 1. Teilung der Meiose in Pollenmutterzellen von Pr. (integrifolia 
x viscosa). Die Univalenten in a nur durch Umrisse angedeutet. Vergr. etwa 2000. 


Eltern diese Chromosomenzahl besitzen. Ein abschließendes Urteil 
in dieser Hinsicht möchte ich mir jedoch noch nicht erlauben. Dagegen 
kann auch hier, wie bei dem künstlich hergestellten Bastard Pr. ( Auricula 
x viscosa) festgestellt werden, daß zwischen den beiden Eltern tief- 
greifende Unterschiede in der chromosomalen Konstitution bestehen. 


IV. Besprechung der Ergebnisse. 

Es erscheint mir zunächst vor allem notwendig, auf die Begrenzung 
der Tragweite der mitgeteilten Befunde hinzuweisen. Das von mir 
untersuchte Material stammt ausschließlich von wenigen schweizerischen 
Standorten, und es ist deshalb nicht ausgeschlossen, wenn auch aus ver- 
schiedenen Gründen unwahrscheinlich, daß die eine oder andere der 
untersuchten Arten an anderen Standorten bestimmte Variationen 
bezüglich der Chromosomenzahl aufweisen kann. Weiter ist die Zahl 
der untersuchten Arten, 4 von 21, die zu der Sektion Auricula gezählt 
werden, sehr klein. Immerhin ist in dieser Hinsicht darauf hinzuweisen, 
daß jede der untersuchten Arten einer besonderen Subsektion angehört: 

Pr. Auricula: Subsektion Eu-Auricula (übrige Art: Pr. Palinuri). 

Pr. viscosa: Subsektion Brevibracteatae (übrige Arten: Pr. carniolica, 
marginata). 

Pr. hirsuta: Subsektion Erythrodrosum (übrige Arten: Pr. apennina, 
venensis, pedemontana, villosa). 
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Pr. integrifolia: Subsektion Rhopsidium (übrige Arten: Pr. Allionii, 
Kitaibeliana, tyrolensis). 

Subsektionen ohne untersuchte Art sind: 

Subsektion Arthritica: Pr. Clusiana, glaucescens, spectabilis, Wul- 
feniana. 

Subsektion Cyanopsis: Pr. deorum, glutinosa und 

Subsektion Chamaecallis: Pr. minima. 

Nun gibt Bruun (1932) sowohl für Pr. minima und Pr. hirsuta aus 
Zählungen in Wurzelspitzenmitosen die Zahl 2 n — 64 als wahrscheinlich 
an. Da ich für Pr. hirsuta mit Sicherheit 2 n = 62 gefunden habe, darf 
mit einiger Wahrscheinlichkeit geschlossen werden, daß auch Pr. minima 
2n = 62 Chromosomen besitzt. Dasselbe Indizium gilt für Pr. glaucescens 
und Pr. Auricula, für die Bruun als wahrscheinliche Zahl 2n = 56 an- 
gibt. Würden diese Vermutungen zutreffen, so hätten nur noch die 
Subsektionen Rhopsidium und Cyanopsis keinen sicheren oder keinen 
Vertreter mit der Chromosomenzahl 2n = 62. Der Befund, daß die 
ganze Sektion Auricula karyologisch einheitlich ist, würde nicht über- 
raschen, da sie auch sonst, sowohl geographisch als auch morphologisch 
eine gut abgeschlossene systematische Einheit bildet. Daß aber in dieser 
Hinsicht vorsichtig zu argumentieren ist, zeigt die Tatsache, daß 1941 
CHIARUGI für die geographisch allerdings etwas „aus der Reihe fallende“ 
Pr. Palinuri (nur an einigen wenigen Orten der Küste Kalabriens vor- 
kommend) die Zahl 2 n — 44 mitteilt. Dieser Befund ist neben anderen 
noch näher anzuführenden Gründen vor allem deshalb interessant, weil 
Pr. Palinuri morphologisch-systematisch als nächste Verwandte der 
Pr. Auricula aufgefaßt wird. — Daraus ergibt sich nun, daß aus den vor- 
liegenden Befunden vorläufig keine für die ganze Sektion Auricula 
bindenden Schlüsse gezogen werden können. 

Vergleicht man die gefundenen Chromosomenzahlen mit den für die 
Gattung Primula schon bekannten, so gelangt man zu überraschenden 
Ergebnissen. Wie aus der Abb. 10 zu ersehen ist, besitzt die Zahl n = 11 
innerhalb der ganzen vorkommenden Zahlenreihe eine dominierende 
Stellung. Sie bildet den Gipfel einer sich von 8—13 erstreckenden 
Variationsreihe von haploiden Chromosomenzahlen. Dann beginnt bei 
18 eine neue Reihe von Zahlen, die alle, mit nur einer bis jetzt unbe- 
kannten Ausnahme (n = 31), Vielfache der ,,Grundzahlen“ 8—13 sind. 
Entsprechend der Häufigkeit des Vorkommens der Grundzahl 11 ist 
auch 2x11 = 22 (2n = 44), die in der Gattung Primula häufigste 
polyploide Chromosomenzahl. Die Verhältnisse sind hier also ähnlich 
denen, die schon von einigen anderen Gattungen (z. B. Viola) her be- 
kannt sind; um eine (oder mehrere) vorherrschende Zahlen gruppieren 
sich mit zunehmender Abweichung vom Gipfel kleiner werdende Formen- 
kreise, von denen sich sekundär durch Vervielfachung des Chromosomen- 
satzes weitere Gruppen abzweigen. Die einzige Artenreihe, die nun 
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in der Gattung Primula aus dem Rahmen dieser Regel herausfällt, sind 
die von mir untersuchten Arten der Sektion Auricula. (Diese Abweichung 
von der „Erwartung“ dürfte nicht nur hier, sondern auch bei anderen 
Gattungen teilweise Ursache früherer Falschzählungen gewesen sein!). 
Die Chromosomenzahl n = 31 kann nicht in unmittelbare Beziehung 
zu irgendeiner der Grundzahlen 8—13 gebracht werden. 

Für die Ableitung von Chromosomenzahlen 
innerhalb engerer Verwandtschaftskreise bestehen 
r nun verschiedene Möglichkeiten: Ausgehend von 
der Voraussetzung eines monotopen Ursprungs der 
Gattung muß auch eine bestimmte Chromosomen- 
zahl als ursprünglich für die ganze Gattung an- 
u I gesehen werden. Wie schon Bruun (1932) er- 
wähnt, besteht kaum ein Zweifel, daß für die 
Primeln diese Zahl 11 ist. Durch Unregelmäßig- 
keiten in der Verteilung einzelner Chromosomen 
ST in den innerhalb der Keimbahn stattfindenden 
Teilungen entstehen Individuen mit über- oder 
unterzähligen Chromosomen (Polysome). Auf 


ss 








I Dn BH RB 20 22 27 a7 56 63 
hoploide Chhromosomenzahlen 
Abb. 10. Die Häufigkeit der Chr hlen in der Gattung Primula (in Prozenten der 





Gesamtartenzahl). Zusammengestellt nach den Angaben von BRUUN (1932), TISCHLER 
(1938) und den vorliegenden Befunden. 


diese Weise ist offenbar allmählich die Reihe um 11 (vgl. Abb. 10) zustande- 
gekommen. Der weite Abstand zwischen dieser Reihe und der Zahl 31 
schließt die Möglichkeit vollständig aus, daß die Chromosomenzahl n = 31 
durch sukzessive Addition einzelner Chromosomen aus der ller Reihe 
entstanden ist. 

Die zweite phylogenetisch wichtige Variationsmöglichkeit von 
Chromosomenzahlen besteht in der Verdoppelung ganzer Chromosomen- 
sätze. Auf diese Weise ist z.B. Pr. longiflora mit 2n = 36 Chromo- 
somen aus einer diploiden Art mit 2 n = 18 Chromosomen der Sektion 
Farinosae hervorgegangen. Auch diese Möglichkeit fällt, wie schon 
betont, für die untersuchten Aurikeln weg. Es wäre vielleicht noch 
daran zu denken, die Zahl 2n = 62 durch Verlust eines Chromosomen- 
paares aus einer oktoploiden Form (2n — 64) mit der Grundzahl 8 ab- 
zuleiten. Diese Annahme besitzt aus zwei Gründen sehr geringe Wahr- 
scheinlichkeit: 1. Von keiner der übrigen polyploiden Reihen innerhalb 
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der Gattung können sekundär benachbarte Zahlen abgeleitet werden. 
2. Die zwei Sektionen Nivales und Souliei sowie die Subsektionen Steno- 
calyces und Glabrae (Sektion Farinosae), die als einzige mit wenigen 
Arten die Zahl n = 8 aufweisen, haben keine nähere systematische oder 
geographische Beziehungen zu den Aurikeln (Smrr# und Forrest 1928). 

Als letzte Möglichkeit bleibt noch übrig die Entstehung durch Bastar- 
dierung. Die Chromosomenzahl » = 31 kann dabei unter Berück- 
sichtigung der in der Gattung Primula vorkommenden Grundzahlen 
durch die Kombinationen 20 + 11 oder 22 + 9 zustandegekommen sein. 
Die erste fällt außer Betracht, da die Sektion Muscarioides mit 2 n = 20 
der Sektion Auricula systematisch völlig fern steht, die zweite und letzte 
Möglichkeit hingegen besitzt aus folgenden Gründen die größte Wahr- 
scheinlichkeit. 

Die Sekt. Auricula steht mit allen ihren Arten systematisch ziemlich 
isoliert innerhalb der ganzen Gattung, sie wird einzig mit der Sekt. 
Verticillata zusammen als Involutae (junge Blätter nach innen gerollt) 
allen übrigen Sektionen (Revolutae) gegenübergestellt. Die beiden 
Arten Pr. floribunda und Pr. verticillata der Sekt. Verticillata besitzen 
nun » =9 Chromosomen. Ebenfalls die Grundzahl 9 besitzt die in 
Mitteleuropa durch 4 Arten vertretene zirkumpolare Sekt. Farinosae 
(Pr. sibirica, farinosa, longiflora und frondosa). Eine Entscheidung 
darüber, welche der beiden Sektionen zu den Aurikeln engere Beziehungen 
hat, kann allein aus den gemachten cytologischen Befunden nicht ge- 
troffen werden. Die Herstellung von Bastarden zwischen Arten dieser 
beiden Sektionen einerseits und Arten der Sekt. Auricula anderseits 
sowie die Untersuchung der Chromosomenpaarung in solchen Bastarden 
könnten sehr wahrscheinlich die Lösung dieser Frage bringen. Dahin- 
gehende Bemühungen von Herrn Prof. Dr. A. ERNST sind bis jetzt leider 
erfolglos geblieben. 

Weniger Zweifel scheinen bezüglich des zweiten Elters des Ursprungs- 
bastardes mit der Chromosomengrundzahl n = 11 zu bestehen. Aus 
geographischen und cytologischen Gründen würde man diesen in der 
Nähe der heutigen Sekt. Vernales suchen. Ihr Verbreitungsgebiet er- 
streckt sich von West- und Nordasien bis nach Europa, wo sie ihre 
größte Entfaltung in den Arten Pr. vulgaris, elatior und veris mit ihren 
zahlreichen Unterarten findet. Cytologisch ist sie (wie die meisten Arten 
der Gruppe ,,Revolutae efariniferae‘‘) durch kleine Chromosomen aus- 
gezeichnet und stimmt darin mit den Aurikeln überein. Morphologisch 
scheinen die Beziehungen nicht sehr weit zu gehen (SMITH und FORREST 
1928). 

Durch die erst letztes Jahr erfolgte Feststellung Cuıarucıs (1941), 
daß die der Pr. Auricula systematisch am nächsten verwandte Pr. 
Palinuri 2n — 44 Chromosomen besitzt, scheint jedoch die Frage 
nach dem 22-chromosomigen Elter in anderem Sinne entschieden zu 
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werden. Das lokal sehr begrenzte Vorkommen von Pr. Palinuri läßt 
vermuten, daß sie der Überrest einer Formenreihe mit n — 22 (evtl. 
n == 11) Chromosomen ist, aus denen der eine Elter der untersuchten 
alpinen Aurikeln hervorging. Eine Stütze dieser Ansicht (im Hinblick 
auf das phylogenetische Alter der Aurikeln s.u.) könnte auch die 
Sect Verticillola? Tatsache bilden, daB die 

(Sect : » an u Sect Farinosoe? heutigen Standorte der Pr. 
Palinuri nach der ‚Flora 


| 
italiana‘ und der geologi- 
Eitern schen Karte Italiens zu 
schließen, auf jurassischen 
RO und alttertiären Boden be- 
4 schränkt sind!. Schließ- 
lich sprechen auch die deut- 
à Gameten lichen Größenunterschiede 
der Chromosomen, die in 
br einzelnen Fällen auf das Ver- 


hältnis 9 groBe zu 22 kleinen 
OM TR Bivalenten zurückgeführt 
werden konnten, für eine 
hybridogene Entstehung im 


erwähnten Sinne. 
Der auf Grund die- 


ser Überlegungen anzuneh- 
“> Altopolyplorder Bostord Mende wahrscheinliche Ent- 
wicklungsgang der 31-chro- 


mosomigen Aurikeln ist in 


Pr Auricule Abb. 11 schematisch darge- 
Pr hirsuta stellt. Die von den Ur- 


(Printegrifalo, glovcescens, minima) sprungsformen (Eltern) nach 

Abb. 11. Schema der Entstehung der bezüglich ihrer oben zu den schon erwähn- 
Chr hlen bekannten Arten > 

der Sekt. Auricula. ten verwandten Sektionen 

weisenden Pfeile sollen an- 

deuten, daB eine direkte Abstammung der Aurikeln von Arten dieser 

Sektionen nicht wahrscheinlich ist. Vielmehr sind sowohl diese Sektionen 

wie die 31-chromosomigen Aurikeln aus gemeinsamen, vielleicht rezent 

nicht mehr existierenden Wurzeln hervorgegangen zu denken. Die 

22-chromosomige Gamete (Pollenkorn oder Eizelle) kann durch reguläre 

Reduktion aus einer tetraploiden Pflanze oder durch Nichtreduktion 

aus einer diploiden entstanden sein. Beispiele für Nichtreduktion infolge 

Ameiosis finden sich in großer Zahl in der cytogenetischen Literatur, 

so daß diese Annahme nichts außergewöhnliches darstellt. Es sei hier 





1 Ich verdanke diesen Hinweis Herrn Dr. Lüpr, Direktor des Geobotanischen 
Instituts Rübel. 
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nur darauf hingewiesen, daß Nichtreduktion verhältnismäßig leicht auch 
experimentell durch Temperaturschocks hervorgerufen werden kann 
und so zur Erzeugung von Polyploiden bei Pflanzen wie auch neuerdings 
bei Tieren benutzt wurde. Auf ähnliche Ursachen ist sicher wenigstens 
zum Teil das Vorkommen von polyploiden Gameten und Pflanzen in 
der Natur zurückzuführen. — Durch die Vereinigung einer 22-chromo- 
somigen mit einer 9-chromosomigen Gamete entstand nun ein Bastard 
mit diploid 31 Chromosomen. Dieser F,-Bastard muß, da die Chromo- 
somen der beiden Eltern einander kaum vollständig homolog und zudem 
in verschiedener Zahl vorhanden waren, zum mindesten partiell steril 
gewesen sein. Ein solcher numerischer Bastard kann aber mit einem 
Schlage fertil werden, dann nämlich, wenn der ganze Chromosomensatz 
verdoppelt wird. So entstandene Polyploide werden zum Unterschied 
von Autopolyploiden, die aus homozygoten Pflanzen hervorgehen, 
allopolyploid genannt !. In einem solchen Fall erhält jedes Chromosom 
einen vollständig homologen Partner, wodurch eine regelmäßige Meiosis 
und damit Fertilität gewährleistet ist. Dieser Sprung von 31 auf 62 Chro- 
mosomen kann durch verschiedene schon von anderen Beispielen her 
bekannte Vorgänge zustandegekommen sein; von diesen möchte ich nur 
die Möglichkeit einer ,,Knospenmutation‘ durch eine Teilungsanomalie 
im vegetativen Gewebe oder die Entstehung eines Embryos aus einer 
unreduzierten diploiden Eizelle erwähnen. Von der dann entstandenen 
fertilen Form mit 2 = 62 Chromosomen müssen nun die 31-chromo- 
somigen (haploid) Primeln direkt oder indirekt abgeleitet werden. 
Allopolyploide Bastarde zeigen nun im allgemeinen charakteristische 
Eigenschaften, die umgekehrt auch zu ihrer Kennzeichnung als solche 
dienen können. Es ist aber hier noch nicht möglich, diese Eigenschaften 
in ihrer Auswirkung bei den Aurikeln eingehend zu erörtern. So ist 
z. B. für Allopolyploide charakteristisch das häufige Vorkommen von 
polymeren Faktoren. Ebenso sind allopolyploide Bastarde durch ihre 
Fähigkeit, in bestimmter Weise aufzuspalten (,,off-type forms‘‘ zu produ- 
zieren) ausgezeichnet. Bekannte Beispiele dafür sind die speltoiden 
Weizen und die ‚„fatuoiden‘‘ (Avena fatua-ähnlichen) Haferrassen. In 
diesem Sinne dürfte vielleicht die große Formenmannigfaltigkeit inner- 
halb der Sekt. Auricula nicht nur durch nachträgliche Kreuzungen 
zwischen den schon entstandenen Arten (mit nachfolgenden Aufspal- 
tungen), sondern auch durch solche ‚primäre‘ Aufspaltungen zu er- 
klären sein. Das Vorhandensein polymerer Faktoren ermöglicht es auch, 
daß Allopolyploide für eine bestimmte Eigenschaft heterozygot sein 
können und trotzdem in bezug auf diese Eigenschaft rein züchten. Im 


1 Außer der hier beschriebenen gibt es noch eine Reihe weiterer Möglichkeiten 
für die Entstehung von Allopolyploiden, die aber nicht erwähnt zu werden 
brauchen, da sie für den vorliegenden Fall nicht in Frage kommen (vgl. DARLING- 
TON 1937, Tabelle 26). 
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einfachsten Falle zweier Genpaare geschieht dies so, daß das eine die 
Eigenschaft bestimmende Genpaar heteroz ygot ist, das andere homozygot 
dominant. Da nun schon lange bekannt ist, daß Heterozygotie einen 
kräftigeren Wuchs (,,Heterosis“) bedingt, können Allopolyploide da- 
durch konstant kräftiger, resistenter und anpassungsfähiger als ihre 
Elternpflanzen sein. Der Mangel an Formen im heutigen Gebiet der 
Alpen, die als Ursprungsformen der Aurikeln in Frage kämen, ließe sich 
zwanglos auf solche Ursachen zurückführen. Auf die von TiscHLER 
(1942) und seinen Schülern besonders eingehend verfolgte Frage nach 
dem Zusammenhang zwischen der Häufigkeit des Vorkommens von 
polyploiden Pflanzen und dem Klimacharakter sei hier nur kurz ver- 
wiesen. Sicher ist, daß die von mir untersuchten Primeln der Auricula- 
Gruppe eine schöne Bestätigung für die Regel bilden, daß in extremeren 
Klimaten polyploide Pflanzen häufiger als diploide sind. 

Auch die Schwierigkeiten, die sich einer Identifizierung der nächsten 
Verwandten der Aurikeln auf morphologisch-systematischem Wege ent- 
gegenstellen, sind unter der Annahme ihrer Allopolyploidie nicht erstaun- 
lich. Es sei nur auf eines der bekanntesten Beispiele allopolyploider 
Bastarde hingewiesen, die Kohl-Rettich-Bastarde von KARPECHENKO. 
Sie stellen, verglichen mit den Eltern, einen morphologisch durchaus 
neuen Typus dar, wobei die einen Merkmale intermediär, die anderen 
demjenigen eines der Eltern (Blätter rettichartig, Wurzel kohlartig) 
entsprechen, und schließlich gibt es auch solche Merkmale, die für die 
Bastarde eigentümlich sind. 

Als letztes sei noch die Frage berührt, wie sich diese Theorie zu den 
bisherigen Anschanungen über die Phylogenie der Aurikeln stellt. Während 
für die ganze Gattung schon seit langem gemäß ihrem Mannigfaltig- 
keitszentrum die Gebirge Hochasiens als ursprüngliche Heimat an- 
gesehen werden, sind sich Systematiker und Pflanzengeographen für die 
Sekt. Auricula darin einig, daß sie sehr früh vom Hauptstamm ab- 
gezweigt und für Europa endemisch ist. Dies (1909 zit. nach Lüpr 
in Heats Flora) zählt diese Sektion zur arktotertiären Flora und zwar 
aus Mangel an Beziehungen zur Mittelmeerflora zum borealen Zweig. 
„Von den tertiären Stammarten der Auricula-Gruppe, die wohl in 
tieferen Lagen gelebt haben, hat sich keine Spur erhalten....‘ (nach 
Lüpı in Hecıs Flora). Letztere Folgerung scheint mir im Hinblick auf 
Pr. Palinuri der Revision zu bedürfen. Auch BRAUN-BLANQUET (1923) 
schließt aus der weitgehenden systematisch-morphologischen Speziali- 
sierung, daß die Abspaltung vom Hauptstamm mindestens ins Pliozän 
zurückzulegen ist. Die Sekt. Vernales wird ebenfalls zu den Resten der 
tertiären Montanflora gerechnet, während von der Sekt. Farinosae nur 
Pr. longiflora als tertiärer Oreophyt zu betrachten ist (Pr. farinosa soll 
erst diluvial eingewandert sein). GAMS (1933) wirft auf Grund von 
Vergleichen von Vergletscherungs- und Arealkarten die Frage auf, ob 
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nicht viele endemisch-alpine Oreophyten, z.B. auch aus der Familie 
der Primulaceae, erst während der Deckenschottereiszeiten, also erst im 
Pleistozän entstanden sind. — Letzten Endes sprechen auch die neuen 
cytologischen Befunde für ein hohes Alter der Aurikeln, in dem die 
Unterschiede im Chromosomenbau zwischen den einzelnen Arten zum 
Teil sehr tiefgreifende sind. Auch die aufallende Kleinheit der Chromo- 
somen führte schon BRUUN (1932) zu ähnlichen Folgerungen. Interessant, 
aber nicht ohne weiteres verständlich, ist die Tatsache, daß im Kaukasus 
ebenfalls eine monotypische Sekt. Grandis Bar. (= Sekt. Sredinskaya 
STEIN) mit der einzigen Art Pr. grandis vorkommt, und daß diese Art 
2n = 22 gleichfalls sehr kleine Chromosomen besitzt. 

Ein Überblick über die pflanzengeographische Literatur zeigt also, 
daß die Ansichten über das Alter der Sekt. Auricula ziemlich über- 
einstimmend sind, während die Frage nach der Art ihrer Entstehung 
von allen Autoren offen gelassen wird. Die oben erwähnten Anschau- 
ungen zeigen auch, daß die Formen, die als Eltern des Ursprungsbastardes 
in Frage kommen, wahrscheinlich schon im Jungtertiär in Mitteleuropa 
vorhanden waren, zum mindesten also zur selben Zeit, in die die Ent- 
stehung der alpinen Aurikeln bisher verlegt wurde. Es scheinen also 
keine paläogeographischen Gründe gegen die in Abb. 11 dargestellten 
Beziehungen zu bestehen. 

Eine Behandlung weiterer Fragen, insbesondere der Folgerungen, 
die aus der Allopolyploidie der Aurikeln für ihre Genetik zu ziehen sind, 
soll erst erfolgen, wenn eine größere Zahl von Arten, insbesondere der 
ostalpinen, in bezug auf ihre cytologischen Verhältnisse untersucht sind. 


V. Zusammenfassung. 


Die Chromosomen-Zahlen der Arten Pr. Auricula, viscosa und hirsuta 
(von schweizerischen Standorten) konnten einwandfrei (Untersuchung von 
Mitosen und Meiose) als haploid 31, diploid 62 bestimmt werden. Es 
bestehen Anhaltspunkte dafür, daß auch die Arten Pr. integrifolia, 
minima und glaucescens die gleiche Chromosomenzahl besitzen. Auf 
Grund von Vergleichen mit den Chromosomenzahlen von Arten aus 
anderen Sektionen wird geschlossen, daß die untersuchten Arten allopoly- 
ploid sind. Deren wahrscheinlichste Entstehung ist in Abb. 11 dar- 
gestellt. Die Chromosomenzahl n — 31 wird als durch Bastardierung 
einer 22chromosomigen mit einer 9-chromosomigen Art und nachfol- 
gende Verdoppelung des Chromosomensatzes zustandegekommen erklärt. 
Die cytologische Untersuchung allein ergibt keine Auskunft darüber, 
welches die vermutlichen Eltern sind. Die Tatsache, daß unter den bisher 
bezüglich ihrer Chromosomenzahlen bekannten Arten der Sekt. Auricula 
als einzige die auf Süd-Italien beschränkte Pr. Palinuri noch 22 Chromo- 
somen (haploid) besitzt, läßt den Schluß zu, daß die direkt als Eltern 
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in Frage kommenden 22-chromosomigen Formen im Gebiet der Alpen 
verschwunden sind. Der 9-chromosomige Elter kann in der Nähe der 
heutigen Sekt. Farinosae oder Verticillata gesucht werden. 
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DIE PHOTOPERIODISCHE REAKTION 
VON HYOSCYAMUS NIGER. 


Von 
A. LANG und G. MELCHERS. 


Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Mai 1943.) 


A. Einleitung. Das Zustandekommen photoperiodischer Reaktionen. 

Unter Photoperiodismus versteht man die Abhängigkeit physio- 
logischer Vorgänge von der Tageslänge. Bei Pflanzen ist eine ganze 
Reihe photoperiodischer Reaktionen bekannt. Die wichtigste — oft als 
Photoperiodismus schlechthin bezeichnete — ist die T'ageslängenab- 
hängigkeit der Blütenbildung. Für ihre Sonderstellung sind zwei ver- 
schiedene Gründe maßgebend: 1. Stellt die Blütenbildung im Leben 
der höheren Pflanzen den wichtigsten, für diese Pflanzen besonders 
charakteristischen Entwicklungsvorgang dar, und jede Erscheinung, 
die mit ihr im Zusammenhang steht, kann erhöhtes Interesse bean- 
spruchen; 2. ist die Tageslängenabhängigkeit der Blütenbildung sehr 
weit verbreitet, gibt also einen guten Ansatzpunkt für die entwicklungs- 
physiologische Analyse dieses Vorganges überhaupt ab. 

Unter den Pflanzen mit tageslängenabhängiger Blütenbildung sind 
zwei Reaktionstypen zu unterscheiden, die Langtag- und die Kurztag- 
formen. Bei den ersten wird die Blütenbildung mit zunehmender, bei den 
zweiten mit abnehmender Tageslänge gefördert. Der Zuordnung einer 
Pflanze zum Langtag- oder Kurztagtyp ist allerdings stets ein ganz 
bestimmtes Ereignis der Blütenbildung zugrunde zu legen. Die Blüten- 
bildung ist kein einheitlicher Vorgang, sondern gliedert sich in mehrere 
Einzelvorgänge. Vor allem sind die Auslösung der Blütenbildung, kenntlich 
am Erscheinen der ersten Blütenprimordien, und die Weiterentwicklung 
der Blütenanlagen bis zur Anthese zu unterscheiden. Die Tageslängen- 
abhängigkeit dieser beiden Entwicklungsschritte ist nicht immer gleich- 
sinnig; sie kann sogar gegensätzlich sein, indem z. B. die Anlage der 
Blüten durch eine gegebene Tageslänge gefördert, die Weiterentwicklung 
dagegen gehemmt wird (vgl. besonders EsvcHı 1937). Für die photo- 
periodische Gruppierung der Pflanzen wird man denjenigen Vorgang 
wählen, der von der Gesamtentwicklung des Individuums aus gesehen 
die größte Bedeutung hat. Dieser Vorgang ist eindeutig die Auslösung 
der Blütenbildung; sie ist der entscheidende Schritt beim Übergang der 
Pflanze von der vegetativen zur reproduktiven Phase. Wird also das 


Planta Bd. 33. 43 
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Erscheinen des ersten Blüten- (oder Blütenstands-) Primordiums durch 
Heraufsetzung der Tageslänge gefördert, so wird man die Pflanze als 
Langtagpflanze betrachten, wird es durch Herabsetzung der Tageslänge 
beschleunigt, als Kurztagpflanze — unabhängig davon, wie die Weiter- 
entwicklung der Primordien verläuft 1. 

Bei Langtag- wie bei Kurztagpflanzen sind qualitativ und quanti- 
tativ reagierende Formen zu unterscheiden. Bei qualitativer Reaktions- 
weise bleibt unterhalb bzw. oberhalb einer- bestimmten Tageslänge die 
Blütenbildung gänzlich aus; dieser Grenzwert der Tageslänge wird als 
kritische Tageslänge bezeichnet (GARNER und ALLARD 1923; vgl. GARNER 
1933: 683), er stellt ein art- und rassenspezifisches Merkmal dar. Bei 
quantitativ reagierenden Formen wird die Blütenbildung durch Varia- 
tionen der Tageslänge nur zeitlich beschleunigt oder verlangsamt. Es 
ist möglich, daß es auch bei solchen Formen eine kritische Tageslänge 
gibt, d.h. daß Tageslängenänderungen nur innerhalb eines bestimmten 
Bereiches auf die Blütenbildung wirksam sind; mangels ausreichender 
Untersuchungen läßt sich diese Frage aber noch nicht sicher entscheiden. 

Das Zentralproblem des Photoperiodismus ist die Frage, wie die 
Wirkung der Tageslänge zustande kommt. Für die Lösung muß man sich 
einiges Grundsätzliche vergegenwärtigen. Für eine photoperiodische 
Reaktion ist zweierlei charakteristisch: Bei konstanter Länge der Peri- 
oden hängt ihr Ausfall vom zeitlichen Anteil von Licht und Dunkelheit 
ab, bei konstantem Verhältnis der Licht- und Dunkelzeit von der abso- 
luten Länge der Perioden. Es ist also nicht nur das Verhältnis, sondern 
auch die Art des Wechsels von Licht und Dunkelheit entscheidend. Auf 
Grund dieses Charakteristikums sind ganz bestimmte Aussagen darüber 
möglich, was für Vorgänge einer photoperiodischen Reaktion zugrunde 
liegen müssen, und zwar kann man ganz allgemein voraussetzen, daß an 
einem tageslängenabhängigen Vorgang mindestens zwei Einzelvorgänge 
verschiedener Lichtabhängigkeit beteiligt sein müssen, und daß dabei die 
Wirkung wenigstens eines dieser Vorgänge nicht unbeschränkt summations- 
fähig sein darf. Das Verhältnis und der Wechsel von Licht und Dunkel- 
heit lassen sich niemals als einheitliche physiologische Faktoren, wie 
Licht allein oder die Temperatur, verstehen. Licht und Dunkelheit 
können bei einer photoperiodischen Reaktion also nur einzeln, d. h. nur 
jedes für sich, wirksam sein. Dabei sind zwei Möglichkeiten denkbar: 
Entweder ist das Licht allein oder die Dunkelheit allein der entschei- 
dende Faktor, d.h. der Vorgang hängt von einem nur in Licht oder nur 
in Dunkelheit ablaufenden Vorgang ab, und der komplementäre Zu- 

1 Diese Forderung stellt keine Erschwerung der Klassifizierungs- und Ver- 
suchsarbeit dar, da die Aniage der Primordien nicht unmittelbar (mikroskopisch) 
verfolgt zu werden braucht, sondern Unterschiede im Zeitpunkt derselben sich 


nachträglich an der Anzahl der vor der ersten Blüte gebildeten vegetativen Sproß- 
glieder feststellen lassen (vgl. auch unten, S. 657). 
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stand bedingt eine bloße Unterbrechung der Wirkung, spielt also eine 
passive Rolle. Oder aber Licht und Dunkelheit sind beide wirksam; 
d.h. an dem Vorgang sind wenigstens zwei Einzelvorgänge verschiedener 
Lichtabhängigkeit beteiligt, deren Wirkungen zueinander in einem be- 
stimmten Verhältnis stehen müssen. Läge nun dem Gesamtvorgang 
nur ein Prozeß zugrunde (dessen Wirkung dann zwangsläufig unbegrenzt 
summationsfähig sein müßte), so wäre zwar das Licht-Dunkel-Verhältnis 
von Bedeutung, die absolute Länge der Licht-Dunkel-Perioden wäre 
aber (natürlich solange die Licht- oder Dunkelzeit die erforderliche 
Gesamtlänge nicht überschreitet) gleichgültig. Außerdem wären dann nur 
quantitative Tageslängenreaktionen zu erwarten; gerade bei der Blüten- 
bildung ist aber qualitative Reaktionsweise nicht selten. Wären an dem 
Gesamtvorgang zwei Einzelprozesse beteiligt, deren Wirkungen sich 
aber unbegrenzt summieren ließen, so wäre das Licht-Dunkel-Verhältnis 
wieder von Bedeutung, und es wären auch qualitative photoperiodische 
Reaktionen denkbar; der Licht-Dunkel-Wechsel wäre aber auch in diesem 
Falle gleichgültig. Ist aber die Wirkung eines der beteiligten Vorgänge 
nicht unbeschränkt summationsfähig, so muß eine Veränderung der 
Periodenlänge auch bei gleichbleibendem Anteil von Licht und Dunkel- 
heit das Gleichgewicht der beteiligten Vorgänge beeinflussen; der Ge- 
samtvorgang wird also vom Licht-Dunkel-Verhältnis und vom Licht- 
Dunkel-Wechsel abhängig sein. 

Hinsichtlich der Lichtabhängigkeit physiologischer Vorgänge lassen 
sich 3 Fälle unterscheiden: 1. Vorgänge, die durch Licht gefördert oder 
ermöglicht werden; 2. Vorgänge, die durch Licht gehemmt werden, also 
nur in Dunkelheit zur Auswirkung kommen; und 3. Vorgänge, die von 
Anwesenheit und Abwesenheit von Licht unabhängig sind. Die zwei 
ersten Typen kann man als positiv bzw. negativ lichtabhängige (licht- 
bedürftige bzw. lichtempfindliche) Vorgänge dem dritten als lichtunab- 
hängigen Vorgängen gegenüberstellen. Für das Zustandekommen einer 
photoperiodischen Reaktion ergeben sich dann als einfachste Fälle 
folgende zwei Möglichkeiten: 1. Zusammenwirken eines positiv und eines 
negativ lichtabhängigen Vorganges; in diesem Fall kann die Summa- 
tionsfähigkeit des einen oder des anderen dieser Vorgänge oder auch 
beider beschränkt sein. 2. Zusammenwirken eines positiv oder negativ 
lichtabhängigen und eines lichtunabhängigen Vorganges; in diesem 
Falle muß stets die Summationsfähigkeit des lichtabhängigen Vorganges 
beschränkt sein, da Summationsunfähigkeit lichtunabhängiger Vorgänge 
allein eine Tageslängenabhängigkeit des Gesamtvorganges natürlich 
nicht bedingen kann. Eine Beschränkung der Summationsfähigkeit 
eines Vorganges kann auf verschiedene Weise zustande kommen. Die 
beiden wichtigsten Fälle sind: 1. Bei Unterbrechung des Vorganges 
klingt seine Wirkung infolge der Tätigkeit gegenläufiger Vorgänge 
ab. 2. Es wirken zwei Vorgänge zusammen, von denen der eine ein 
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unmittelbarer Folgevorgang des anderen ist. Im ersten Falle führt eine 
Unterbrechung des Vorganges zu einer Abnahme seiner Wirkung, und 
zwar im Verhältnis zu ihrer Dauer, im zweiten kann der Vorprozeß auf 
die Dauer nur solange wirksam werden, als auch der Folgeprozeß 
abläuft, während der Folgeprozeß umgekehrt vom Ablaufen des Vor- 
prozesses abhängig ist. Es ist aber zunächst gleichgültig, wie die 
Summationsunfähigkeit und ebenso die Lichtabhängigkeit oder -unab- 
hängigkeit der beteiligten Vorgänge im einzelnen beschaffen sind; aus- 
schlaggebend ist nur das Endergebnis, d.h. wie die betreffenden Vor- 
gänge wirksam werden. — 

Von den vorstehend entwickelten Gedankengängen ausgehend wurde 
die photoperiodische Reaktion der Langtagpflanze Hyoscyamus niger L. 
untersucht. Die Art kommt in zwei Formen vor, einer ljährigen und 
einer 2jährigen, die sich für dieses Merkmal in nur einem Faktorenpaar 
unterscheiden (CORRENS 1904, MELCHERS 1937). Der Langtagcharakter 
ist bei beiden ganz typisch, und zwar in qualitativer Weise, ausgeprägt; 
in Langtagbedingungen, wie dem natürlichen Berliner Sommertag, 
kommen die Pflanzen rasch zum Schossen und Blühen, bei Verkürzung 
der täglichen Lichtzeit auf ~ 10 Stunden und weniger bleiben sie dauernd 
in dem für Langtagpflanzen unter Kurztagbedingungen charakteri- 
stischen vegetativen Rosettenzustand. Bei der 2jährigen Rasse kommt 
die Tageslängenabhängigkeit jedoch erst nach erfolgter Einwirkung 
tiefer Temperaturen (Vernalisation) zum Ausdruck; vorher wachsen die 
Pflanzen unabhängig von der Tageslänge strikt vegetativ. 

Die durchgeführten Untersuchungen lassen sich zur Übersicht etwa 
folgendermaßen gruppieren: 

1. Versuche zur genaueren Festlegung des Verlaufes der Tages- 
längenabhängigkeit der Blütenbildung bei Hyoscyamus als Grundlage 
für die weitere Arbeit. 

2. Versuche zur Erfassung der für die Tageslängenabhängigkeit maß- 
gebenden Einzelvorgänge der Blütenbildung. 

3. Untersuchungen über das Zusammenwirken dieser Vorgänge und 
ihrer spezifischen Eigenschaften. 

Einige Ergebnisse wurden bereits in vorläufiger Form mitgeteilt 
(LANG und MELCHERS 1941; LANG 1941, 1942). In der vorliegenden Ver- 
öffentlichung wird das gesamte Versuchsmaterial im Zusammenhang dar- 
gestellt und, davon ausgehend, das Problem der Lang- und Kurztag- 
pflanzen allgemein erörtert. Die Versuche werden dabei in ihrer logischen 
teihenfolge behandelt; die zeitliche Reihenfolge ihrer Durchführung war 
aus technischen Gründen eine andere. Die Untersuchungen galten, der 
eingangs gemachten Einschränkung gemäß, vorwiegend der Auslösung der 
Blütenbildung, also der Anlage von Blütenprimordien; die Tageslängen- 
abhängigkeit der weiteren Stadien der Blütenbildung wurde nur soweit 
berücksichtigt, als sie von derjenigen der Primordienbildung abweicht. 
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B. Allgemeine Methodik. Material. 

Die methodischen Einzelheiten werden bei den einzelnen Versuchen 
angegeben. Hier sind nur einige allgemeinere Bemerkungen zu machen. 
Da die photoperiodische Reaktion, wie sich bald zeigte, von verschie- 
denen Außenfaktoren (besonders der Temperatur) beeinflußt wird, war 
für die meisten Untersuchungen möglichst weitgehende Konstanz der 
Außenbedingungen erforderlich. Die Mehrzahl der Versuche wurde des- 
halb teils in der Klimaanlage des KWI für Biologie (vgl. v. WETTSTEIN 
und PIRSCHLE 1940), teils in 2 mit Beleuchtungsanlage (je 8 200-Watt- 
Osram-Nitralampen) und Belüftungsvorrichtung versehenen Thermo- 
staten durchgeführt. Zur Kompensation von Ungleichmäßigkeiten der 
Lichtintensität und der Temperatur innerhalb der einzelnen Kammern 
sowie zwischen den beiden Thermostaten wurden die Pflanzen täglich 
in bestimmtem Turnus umgestellt. Die Einschaltung der Dunkelphasen 
erfolgte je nach den besonderen Anforderungen des gegebenen Ver- 
suches in verschiedener Weise: entweder durch Verdunkelung der ganzen 
Kammern bzw. Schränke oder durch Übertragung der Pflanzen in auf 
gleiche Temperatur einregulierte Dunkelthermostaten oder durch Ein- 
stellen in lichtdichte Kästen aus Karton. — Bei Versuchen mit ent- 
blätterten Pflanzen und Pfropfversuchen erfolgten Entblätterung und 
Pfropfung wie bei MELCHERS 1937 (S. 579) beschrieben. 

Das methodische Hauptproblem bei physiologischen Untersuchungen 
über die Auslösung der Blütenbildung ist die sichere Feststellung quanti- 
tativer Unterschiede im Einsetzen der Anlage von Blüten, da dieser 
Vorgang als ausgesprochenes Alles-oder-Nichts-Ereignis nicht selbst als 
Gradmesser für die Wirkung einer Behandlung dienen kann. Wir ver- 
wendeten als Maßstab neben den zeitlichen Unterschieden im Beginn 
der Blütenbildung die Anzahl der vor der ersten Blüte gebildeten Blätter. 
Dies Verfahren wurde in konsequenter Weise erstmalig von Purvis 
(1934) und Purvıs und GREGORY (1937) bei Roggen verwendet; es 
dürfte bei Pflanzen mit terminalen Blüten oder Blütenständen, zu denen 
auch Hyoscyamus gehört, allgemein brauchbar sein. Sein Vorteil liegt 
darin, daß die Vergleichsgröße im wesentlichen vom Einsetzen der 
Primordienbildung allein und nicht auch, wie etwa das Erscheinen sicht- 
barer Knospen oder Blüten, vom allgemeinen Wachstum der Pflanze 
sowie den späteren Vorgängen der Blütenbildung abhängt; sie gibt daher 
Unterschiede im Einsetzen der Blütenbildung am zuverlässigsten wieder. 
Hyoscyamus bietet dabei. gegenüber manchen anderen Pflanzen, wie den 
Getreiden, sogar den Vorteil, daß Blatt- und Blütenanlagen nicht erst 
zu einem relativ späten Zeitpunkt, sondern schon in den frühesten Ent- 
wicklungsstadien zu unterscheiden sind (vgl. MELCHERS 1937, Abb. 1, 
S. 580). Bestimmt wurde stets die Zahl der von Versuchsbeginn bis zur 
ersten Blüte (oder bis Versuchsende) neu gebildeten Blätter; im folgenden 
wird diese Größe kurz als Blattzuwachs bezeichnet. In Versuchen mit 
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entblätterten Pflanzen konnte die Bestimmung unmittelbar erfolgen; 
in solchen mit beblätterten (intakten) Pflanzen wurde bei Versuchs- 
beginn bei einer Anzahl von Exemplaren die Zahl der vorhandenen 
Blätter und Blattanlagen durch vollständige Entblätterung bestimmt 
und der Blattzuwachs als Differenz zwischen dieser ,,Ausgangsblatt- 
zahl‘ und den in den einzelnen Versuchsgruppen erreichten endgültigen 
Blattzahlen errechnet (Mittelwerte)!. Die zeitlichen Unterschiede im 
Beginn der Blütenbildung wurden bei entblätterten Pflanzen wiederum 
unmittelbar in laufender mikroskopischer Beobachtung des Vegetations- 
punktes (vgl. MELCHERS a. a. O.) festgestellt, bei beblätterten als Unter- 
schiede im Beginn des Schossens (im folgenden kurz Schoßzeit genannt) 
— ein Vorgang, der in den meisten Fällen, wenigstens bei längerer Ein- 
wirkungsdauer einer bestimmten Tageslänge, mit der Ausgliederung der 
ersten Blütenprimordien zeitlich ziemlich genau zusammenfällt. 

Das Pflanzenmaterial stammte aus fortgesetzten Individualnachzuchten der 
in früheren Versuchen verwendeten 1- und 2jährigen (©) bzw. ()) Rasse von Hyos- 
cyamus niger (vgl. MELCHERs 1937, MELCHERS und LANG 1941). Alle diese Rassen 

ursprünglich auf die Kreuzung je einer einzelnen (-) und (:) Pflanze zurück. 
Im folgenden ist der Anschluß der verwendeten Stämme an den Stammbaum bei 
Metcuers (1937, Tabelle 1, S. 572) gegeben (s bedeutet geselbstet): 


+ 
1. Zweijährige (genetische Konstitution a z a) 
= } <— 653s <— 584 s (violettblühend: ae insgesamt 4. Inzucht- 


generation aus der F, der genannten Kreuzung). 
804 <—771 s <— 532 s (desgl.). 


798 <— 495 s ( gelbbliihend : 
na a ann 
2. Einjährige ( pra ) 
796 | <— 790 s <— 738 s <— 666 s <— 583 s (gelbblühend; 8. In- 


zuchtgeneration). 
856 <—— 796 (9. Inzuchtgeneration). 
799 <— 740 <— 604 s (violettbliihend; 8. Inzuchtgeneration). 

Die Pflanzen wurden im Gewächshaus bei einer Temperatur von mindestens 
18°, im Durchschnitt 20—25°, die Einjährigen bei höchstens 10 Stunden Licht 
täglich (im allgemeinen mindestens !/, Stunde weniger) herangezogen, entweder 
einzeln in Töpfen oder zu 5 oder 8 in Tonschalen von 20 x 20 bzw. 25 x 25 cm Größe. 
In die Versuche kamen sie, je nach den gerade gegebenen Anforderungen und auch 
nach der Jahreszeit, in der die Anzucht stattfand, im Alter von mehreren Wochen 
bis zu einigen Monaten. Das Material wurde dabei auf einheitlich kräftigen Wuchs 
ausgelesen und über alle Versuchsvarianten einschließlich der Kontrollen und der 
zur Feststellung der Ausgangsblattzahlen bestimmten Gruppen möglichst gleich- 
förmig (querschnittmäßig) verteilt. 


1 In einigen der ersten Versuche wurden sämtliche von den Pflanzen gebildeten 
Blätter gezählt; später wurden die bis zum Versuchsbeginn abgeworfenen älteren 
Blätter vernachlässigt, da ihre Zahl bei allen Pflanzen im Durchschnitt gleich ist. 


“pall ’ 3. Inzuchtgeneration ). 
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C. Versuchsergebnisse. 


1. Die photoperiodische Reaktion und die photoperiodische Induktion 
bei Hyoscyamus. 

Grundsätzlich war der Langtagcharakter von Hyoscyamus niger aus 
früheren Versuchen (vgl. MELCHERS 1939, MELCHERS und Lane 1941) 
bekannt. Die Art gehört, wie schon erwähnt, zu den Langtagformen mit 
qualitativer Reaktion; d.h. in Kurztag bleiben die Pflanzen dauernd 
vegetativ und können eine unbegrenzte Zahl von Blättern bilden. Einige 
Exemplare wurden 1 Jahr lang bei einer Lichtzeit von höchstens 10 Stun- 
den täglich gehalten. Sie bildeten in dieser Zeit im Mittel 230,5 Blätter 
(Variationsbereich 224—239); irgendein Anzeichen für Übergang zur 
Blütenbildung war bis zum Schluß der Kultur nicht zu bemerken. 

Zur eingehenden Analyse der photoperiodischen Reaktion mußte 
jedoch die Tageslängenabhängigkeit der Blütenbildung genauer erfaßt 
werden; speziell für die weitere Versuchsarbeit war dabei erwünscht, 
die kritische Tageslänge möglichst genau festzulegen. Zur Klärung 
dieser Fragen wurden Pflanzen der (-) Rasse unter konstanten Bedin- 
gungen (Temperatur — 22°, Beleuchtungsstärke — 5000 Lux) in ver- 
schiedene Tageslängen (tägliche Lichtzeit 10—24 Stunden) gebracht !. 
Abb. 1 zeigt das Ergebnis. Blütenbildung trat ein bei täglichen Licht- 
zeiten von 10 Stunden 40 Min. und darüber; im 10-Stunden-Tag blieben 
die Pflanzen vegetativ (Versuchsdauer 125 Tage). Von diesem Tages- 
längenbereich aus gerechnet wird durch Heraufsetzung der täglichen 
Lichtzeit die Blütenbildung zunächst sehr stark gefördert; mit zuneh- 
mender Entfernung wird diese fördernde Wirkung aber rasch kleiner, 
und von einer gewissen Grenze an sind Variationen der Tageslängen auf 
den Vorgang ohne Einfluß. So betrug die Schoßzeit bei 10 Std. 40 Min. 
Licht täglich 64,0 Tage, bei 11 Std. 41,4 Tage, bei 12 Std. 15,2 Tage, bei 
14 Std. 10,2 Tage und bei 16—24 Std. ~ 7—8 Tage. Der Blattzuwachs 
verhält sich gleichsinnig, jedoch nicht parallel, und zwar sinkt er etwas 
langsamer ab als die Schoßzeit. Der Einfluß der Tageslänge auf die 
Wachstumsgeschwindigkeit ist also relativ etwas größer als der auf 
die Entwicklungsgeschwindigkeit. Die kritische Tageslänge liegt zwi- 
schen Lichtzeiten von 10 Stunden und 10 Stunden 40 Min. täglich; 
niedrigere Tageslängen stellen für Hyoscyamus Kurztag-, höhere Lang- 
tagbedingungen dar. 

Die genaue Festlegung der kritischen Tageslänge ist allerdings nur für die 
jeweils gegebenen Versuchsbedingungen und auch nur für das gegebene Versuchs- 
material möglich, da der Ablauf der photoperiodischen Reaktion außer von der 


Tageslänge in gewissem Umfang auch von anderen, äußeren und inneren, Faktoren 
abhängt. Von Außenfaktoren hat die größte Bedeutung die Temperatur; darauf 


1 Pflanzenmaterial: 796s. Aussaat 20.8.41. Versuchsbeginn 23.9. Durch- 
führung in Lichtthermostaten. In jeder Gruppe 5 Pflanzen in einer 20x20 cm- 
Tonschale. Beginn der Lichtzeit täglich 220° Uhr. 
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wird bei Besprechung spezieller Versuche zurückzukommen sein (s. S. 677 ff.). Auf 
die Mitwirkung innerer Faktoren deutet die Tatsache, daß Material verschiedener 
Aussaaten selbst bei weitgehend gleicher Versuchsanstellung sich immer wieder 
etwas verschieden verhält. Zum Beispiel blieben in einem Versuch die Pflanzen 
in 11-Stunden-Tag während der Versuchsdauer von: 50 Tagen strikt vegetativ; in 
anderen kamen sie dagegen schon im 10-Stunden-Tag zur Blütenbildung; beides 
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Abb. 1. /lyoseyamus niger, photoperiodische Reaktion. Schoßzeit (obere Kurve) und 
Blattzuwachs (untere Kurve) in Abhängigkeit von der Tageslänge. 
































bei ein und derselben Temperatur (= 22°). Auch der Ernährungszustand ist von 
Bedeutung; schwächliche Pflanzen gehen ganz allgemein rascher zur Blüten- 
bildung über als kräftiger entwickelte. 

Diese Einflüsse führen dazu, daß die kritische Tageslänge innerhalb gewisser 
Grenzen schwankt. Für den untersuchten Genotyp (ljährige gelbblühende Rasse) 
liegt sie bei einer Temperatur von ~ 22° zwischen 9'/, und 10'/, Stunden Licht 
täglich. Charakteristisch ist dabei die Zunahme der individuellen Variabilität mit 
Annäherung an den kritischen Bereich. So schwankte im Versuch Abb. 1 die 
Schoßzeit in Tageslängen bis herab zu 12 Stunden um nicht mehr als 2 Tage, 
in 11 Stunden 40 Min. dann um 4 Tage; in 11 Stunden 20 Min. um 22 Tage 
und in 11 Stunden sogar um 40 Tage. Offenbar wird mit Annäherung an die 
kritische Tageslänge der Einfluß des Licht-Dunkel-Verhältnisses auf die Blüten- 
bildung relativ schwächer, so daß Variationen der zusätzlichen Faktoren in diesem 
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Tageslängenbereich stärker zum Ausdruck kommen. Die Variabilität des Blatt- 
zuwachses war, absolut genommen, etwas größer, ihre Veränderung mit der Tages- 
länge aber wesentlich geringer als die der Schoßzeit (Variationsbereich in niedrigen 
Tageslängen bis zu 6 Blättern, in hohen einschließlich Dauerlicht bis zu 4). 

Der Verlauf der photoperiodischen Reaktionskurve von Hyoscyamus 
wird verständlich bei Berücksichtigung der photoperiodischen Induktion. 
Es ist seit den Versuchen von Ecız (1929) und Razumov (1930) bekannt, 
daß bei Langtag- wie bei Kurztagpflanzen die Blütenbildung nach einer 
gewissen, relativ kurzfristigen Einwirkung der gemäßen Tageslänge auch 
bei Weiterkultur der Pflanzen in einer nichtgemäßen eintritt. Diese 
Nachwirkung einer kurzfristigen photoperiodischen Behandlung ist als 
„photoperiodische Induktion‘ bekannt. Die Untersuchung dieser Er- 
scheinung bei Hyoscyamus wurde wieder an ©) Pflanzen unter kon- 
stanten Bedingungen (— 22°, — 8000 Lux) durchgeführt. Die wie üblich 
in Kurztag vorkultivierten Pflanzen wurden für eine bestimmte Anzahl 
von Tagen in 24-, 16- und 12-Stunden-Tag und dann zurück in Kurztag 
übertragen. 26 Tage nach Versuchsbeginn wurden alle Gruppen gleich- 
zeitig, soweit nötig nach mikroskopischer Kontrolle des Vegetations- 
punktes, untersucht. Tabelle 1 zeigt das Ergebnis. Bei Induktion in 
Dauerlicht waren zur Auslösung der Blütenbildung 3 Tage nötig; im 16- 
Stunden-Tag waren es — 4 (3—5) und im 12-Stunden-Tag — 9 (8—10) 
Zyklen. Der Blattzuwachs war dabei um so niedriger, je geringer die 
notwendige Induktionszeit war. Wurde aber die Induktionszeit über die 
jeweils erforderliche Mindestdauer hinaus verlängert, so blieb der Blattzu- 
wachs unverändert. Die Blütenbildung wird also um so rascher induziert, 
je höher die verwendete Tageslänge ist; ist die notwendige Mindestzeit aber 
einmal erreicht, so hat die Tageslänge für die Auslösung der Blütenbildung 
keine weitere Bedeutung mehr. Aus diesen Verhältnissen, zusammen- 
genommen, geht hervor: 

1. Der Auslösung der Blütenbildung bei Hyoscyamus in Abhängigkeit 
von der Tageslänge liegt die Erreichung eines bestimmten Schwellen- 
wertes zugrunde. 

2. Für die Erreichung dieses Schwellenwertes muß das tägliche Licht- 
Dunkel-Verhältnis einen bestimmten Grenzwert — die kritische Tages- 
länge — überschreiten; oberhalb dieses Grenzwertes wird der Schwellen- 
wert um so schneller erreicht, je höher die Tageslänge ist. 

3. Die Auslösung der Blütenbildung hat den Charakter eines Alles- 
oder-Nichts-Vorganges; ist der erforderliche Schwellenwert einmal er- 
reicht, so ist die Tageslänge für diesen Vorgang weiterhin bedeutungslos. 

Trägt man nun die zur Auslösung der Blütenbildung erforderlichen 
Zahlen von Zyklen in Abhängigkeit von der Tageslänge sowie die bei 
Induktion mit diesen Zyklen jeweils erreichten Blattzuwachswerte kurven- 
mäßig auf, so gleichen die resultierenden Kurven in ihrem Verlauf voll- 
ständig den Kurven für Schoßzeit bezw. Blattzuwachs in Abhängigkeit 
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von der Tageslänge (Abb. 2). Die photoperiodische Reaktionskurve von 
Hyoscyamus stellt also den Ausdruck für die Abhängigkeit der photo- 
periodischen Induktion von der Tageslänge dar, die photoperiodische 
Induktion ihrerseits den Ausdruck für die Erreichung eines für die Aus- 
lösung der Blütenbildung notwendigen Schwellenwertes. — 

Diese Befunde bilden die Grundlage zur Beantwortung der ent- 
scheidenden Frage, derjenigen nach dem Zustandekommen der photo- 
periodischen Reaktion von Hyoscyamus, also den daran beteiligten 
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Abb. 2. Hyoscyamus niger, photoperiodische Induktion. Zur Auslösung der Blütenbildung 
erforderliche Zyklenzahl (O—O) und dabei erreichter Blattzuwachs (O—O) 
in Abhängigkeit von der Tageslänge. 


Einzelvorgängen sowie deren Abhängigkeit von Licht und Dunkelheit. 
Ausschlaggebend ist dabei die Tatsache, daß, wie aus Abb. 1 und 2 
ersichtlich, die Pflanzen in Dauerlicht optimal schnell zur Blüte kommen, 
daß also die gemäße Tageslänge von Hyoscyamus nur nach unten und 
nicht auch nach oben begrenzt ist. Das bedeutet aber, daß bei dieser 
Pflanze die Einschaltung von Dunkelperioden für die Auslösung der Blüten- 
bildung nicht erforderlich ist, daß also die Dunkelheit bei dem Vorgang 
keinerlei positive Funktion hat. Andererseits kann aber auch das Licht 
nicht der allein entscheidende Faktor sein, da in diesem Fall überhaupt 
keine echte photoperiodische Reaktion vorläge und der Verlauf der 
Tageslängenabhängigkeit der Blütenbildung ein anderer sein müßte. 
(Vor allem wäre das Vorhandensein einer kritischen Tageslänge unver- 
ständlich; die Kurve müßte die 10-Stunden-Ordinate unter einem noch 
ziemlich flachen Winkel schneiden und dürfte erst mit Annäherung an 
die 0-Linie, also absolute Dunkelheit, steiler ansteigen. Außerdem wäre 
dann zu erwarten, daß Veränderungen der Außenfaktoren, besonders 
der Temperatur, während der Dunkelzeiten auf die Auslösung der Blüten- 
bildung ohne Einfluß blieben; das ist aber, wie noch eingehender zu 
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behandeln sein wird, durchaus nicht der Fall.) Unter diesen Umständen 
muß man annehmen, daß auch die Dunkelheit eine aktive Rolle bei 
der Blütenbildung spielt, jedoch eine negative, d. h. daß die in den Dunkel- 
phasen des Tag-und-Nacht-Wechsels ablaufenden Vorgänge der photo- 
periodischen Reaktion, auf die Auslösung der Blütenbildung bezogen, 
den Charakter von Hemmungsvorgängen haben. Im einzelnen sind dann 
für das Zustandekommen der photoperiodischen Reaktion von Hyos- 
cyamus folgende Möglichkeiten denkbar: 1. An der Auslösung der 
Blütenbildung sind in förderndem Sinne wirksame lichtbedürftige Vor- 
gänge beteiligt; in Dunkelheit laufen ihnen entgegenwirkende licht- 
empfindliche Hemmungsvorgänge ab. 2. Die an der Auslösung be- 
teiligten ‚fördernden‘“ Vorgänge sind lichtbedürftig; die Hemmungs- 
vorgänge sind selbst lichtunabhängig, werden aber nur bei Unterbrechung 
der fördernden Vorgänge, d.h. nur in den Dunkelphasen, wirksam. 
(Der einfachste derartige Fall wäre Instabilität der Endprodukte der 
lichtbedürftigen Vorgänge.) 3. Die „fördernden‘‘ Vorgänge sind licht- 
unabhängig, die ihnen entgegenarbeitenden Hemmungsvorgänge da- 
gegen lichtempfindlich. Zwischen diesen drei Möglichkeiten ist die experi- 
mentelle Entscheidung zu suchen. Im erstgenannten Falle würde die 
photoperiodische Reaktion von Hyoscyamus auf dem Zusammenwirken 
mindestens zweier lichtabhängiger Vorgänge von entgegengesetzter Licht- 
abhängigkeit beruhen, in den beiden anderen auf dem Zusammenwirken 
mindestens je eines, in dem einen Fall positiv, in dem anderen Fall 
negativ lichtabhängigen und eines lichtunabhängigen Vorganges, wobei 
der lichtabhängige jeweils nur beschränkt summationsfähig sein dürfte. 
In allen 3 Fällen aber muß die Blütenbildung ausbleiben, wenn das täg- 
liche Licht-Dunkel-Verhältnis einen bestimmten Mindestwert unter- 
schreitet, während eine obere Grenze nicht gegeben ist. — 

Die späteren Stadien der Blütenbildung (Weiterentwicklung der Anlagen) und 
die Streckung des Blütensprosses (Schossen) hängen ebenfalls von der Tageslänge 
ab. Das geht daraus hervor, daß die Induktionswirkung von 10 Dauerlicht-, 15 
16-Stunden- und 20 12-Stunden-Tagen trotz der gleichen Lichtzeitsummen (240 
Stunden) verschieden ist (s. Tabelle 1). Die kritische Tageslänge liegt offenbar 
ebenfalls bei — 10 Stunden Licht täglich. Jedoch sind für die Ausbildung sichtbarer 
Knospen und merkliche Sproßstreckung wesentlich längere Induktionszeiten er- 
forderlich als für die Auslösung der Primordienbildung; beide Vorgänge werden 
dabei durch Verlängerung der Induktionszeit über den Mindestwert hinaus zu- 
sätzlich gefördert (vgl. Tabelle 1). Weiterentwicklung der Blüten und Schossen 
stehen von der Dauer der Langtageinwirkung somit in ausgesprochener quanti- 
tativer Abhängigkeit. Die Induktion ist dabei um so wirksamer, je größer die Tages- 
länge ist. Andererseits bleibt bei dauernder Kultur in verschiedenen Tageslängen 
die Differenz zwischen Schoßbeginn und Erscheinen von Knospen weitgehend 
konstant; sie war nahe der kritischen Tageslänge um nur 4—6 Tage größer als in 
optimalem Langtag. Der Einfluß der Tageslänge auf die Weiterentwicklung der 
Blüten und die Streckung des Blütensprosses dürfte danach den Charakter einer 
Sättigungskurve haben, derart, daß bei ausreichend langen Einwirkungszeiten sich 
die Unterschiede in der Wirksamkeit verschiedener Tageslängen ausgleichen. 
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2. Die Bedeutung von Licht und Dunkelheit in der photoperiodischen Reaktion 
von Hyoscyamus. 

Der beste Weg zur Entscheidung zwischen den auf voriger Seite ge- 
nannten Möglichkeiten für das Zustandekommen der photoperiodischen 
Reaktion von Hyoscyamus schien uns eine genaue Erfassung der Be- 
deutung der Blätter für diese Reaktion zu sein. Die Aufnahme der 
Tageslängeneinwirkung auf die Blütenbildung erfolgt nach dem Ergebnis 
zahlreicher Arbeiten ganz allgemein durch die Blätter; für Langtag- 
pflanzen wurde das von Knorr (1934) bei Spinat und von HAMNER und 
NayLor (1939) bei Dill, für Kurztagpflanzen von CAJLAHJAN (19368) 
und Moskov (1936a, b) bei Chrysanthemum, von Psarev (1936), LoEH- 
WING (1938) und BorTHwIcK und PARKER (1938) bei Soja, von Lsust- 
MENKO und BousLova (1937) bei Perilla, von HAMNER und Bonner (1938) 
bei Xanthium pennsylvanicum und von HARDER und v. Wrrscx (1940) bei 
Kalanchoë Bloßfeldiana nachgewiesen. Lone (1939) zeigte bei Xanthium 
darüber hinaus, daß durch Transplantation von Blättern kurztagbehan- 
delter Pflanzen auf in Langtag gehaltene Exemplare an den letzten 
Blütenbildung ausgelöst wird, daß also zum mindesten die ersten Vor- 
gänge der Induktion ebenfalls in den Blättern lokalisiert sind. Da bei 
Hyoscyamus die in den Dunkelphasen der photoperiodischen Zyklen 
ablaufenden Vorgänge der photoperiodischen Reaktion der Blüten- 
bildung entgegenwirken, müßte bei Ausschaltung der Blätter auch die 
Wirkung der Dunkelheit auf die Blütenbildung ausgeschaltet, die typische 
Tageslängenabhängigkeit derselben also aufgehoben sein. 

Die Hyoscyamus-Pflanzen bilden nun während des vegetativen 
Wachstums eine Rübe und können von einem gewissen Alter an auf 
Kosten der Reservestoffe längere Zeit auch in völlig entblättertem Zu- 
stand weiterleben. Andererseits tritt bei ihnen die Blütenbildung, 
sobald ausgelöst, sehr schnell ein. Für Versuche über die Bedeutung 
der Blätter für die Blütenbildung schien Hyoscyamus also von vornherein 
besonders geeignet zu sein. 

Die ersten diesbezüglichen Untersuchungen wurden an vernalisierten 
@) Pflanzen ausgeführt. Das Versuchsmaterial wurde 6 Wochen lang 
bei + 5° gehalten und darauf teils in normal beblättertem, teils in ent- 
blättertem Zustand in Langtag, Kurztag sowie Dauerdunkel gebracht. Um 
Tageslängeneinflüsse während der Kältebehandlung auszuschließen, 
wurde diese unter Kurztagbedingungen durchgeführt. Zu den Kurztag- 
gruppen und den entblätterten Langtagexemplaren wurden nichtvernali- 
sierte Kontrollen gehalten; Kontrollen zu den beblätterten Langtag- 
gruppen sind in den üblichen Anzuchten der @) Versuchspflanzen ge- 
geben. 

In dem Versuch sollte auch die etwaige Bedeutung der Blätter in der Vernali- 


sation berücksichtigt werden. Dazu wurde eine weitere Reihe von Pflanzen bereits 
vor Beginn der Kältebehandlung entblättert; nach Abschluß der Kältebehandlung 
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wurde ein Teil weiter in entblättertem Zustand gehalten, während bei dem anderen 
die neu heranwachsenden Blätter belassen wurden. Im ganzen waren also 4 Ver- 
suchsreihen vorhanden: 1. Kälte und photoperiodische Behandlung beblattert; 
2. Kälte beblättert, photoperiodische Behandlung entblättert; 3. Kälte entblättert, 
Behandlung beblättert; 4. Kälte und photoperiodische Behandlung 


entblättert. 

Das Ergebnis ist in Tabelle 2 zusammengefaßt; ein Teil des Mate- 
rials wurde bereits früher veröffentlicht (LANG und MercHers 1941). 
Die beblätterten Pflanzen bildeten Blütenanlagen nur in Langtag, die 
entblätterten dagegen auch in Kurztag und sogar in völliger Dunkelheit. 
Das Ergebnis ist qualitativ ganz eindeutig. Ein quantitativer Vergleich 
der verschiedenen entblätterten Gruppen ist in diesem Versuch nicht 
möglich, da weder die Außenbedingungen noch auch das Pflanzen- 
material genügend gleichférmig waren. Nichtvernalisierte Pflanzen 
blieben unabhängig vom Beblätterungszustand vegetativ. 


Pflanzen, bei denen auch die Vernalisation im entblätterten Zustand erfolgte, 
kamen weniger willig zur Blütenbildung als beblättert kältebehandelte (vgl. Tabelle 2, 
Gruppe IX und X gegen IV und V). Da nach den Untersuchungen von MELCHERS 
(1936, 1937: 583) die Kälteeinwirkung bei (+) Hyoscyamus an der Vegetations- 
spitze allein angreift, war dieser Befund unerwartet und läßt sich vorerst auch 
noch nicht befriedigend erklären. Da es sich dabei aber unzweifelhaft um eine 
Frage der Vernalisation und nicht des Photoperiodismus handelt — ein Teil der 
betreffenden Pflanzen kam in Kurz- wie in Langtagbedingungen zur Blüte —, 
wurde die Beobachtung zunächst nicht weiter verfolgt. — 


Auf das Ergebnis des ersten Versuches hin wurden ein weiterer 
Versuch mit vernalisierten @) sowie entsprechende Versuche mit in Kurz- 
tag kultivierten © Pflanzen vorgenommen. Der neue Versuch mit 
@ wurde unter streng konstanten Bedingungen (Klimaanlage) durch- 
geführt. Die Kältebehandlung (52 Tage) erfolgte wieder bei 5°, diesmal 
jedoch in völliger Dunkelheit. Die Versuchsvarianten waren: Langtag 
(täglich 18 Std. Licht), Kurztag (9 Std. Licht), Dauerdunkel. Nicht- 
vernalisierte Pflanzen wurden nur im Dauerdunkel beobachtet, da die 
übrigen Kontrollen bereits durch den ersten Versuch hinreichend ge- 
sichert sind. Die Versuche mit © Pflanzen wurden wieder im Gewächs- 
haus, aber unter für alle Gruppen möglichst identischen Bedingungen, 
ausgeführt. Die Hauptziele dieser Versuche waren: 

1. Das Ergebnis des ersten Versuches mit (@) Pflanzen — zunächst 
qualitativ — an größerem Material zu bestätigen; 

2. das Verhalten ljähriger Hyoscyamus-Pflanzen bei Entblätterung 
zu untersuchen; 

3. festzustellen, ob die Belichtungsverhältnisse auf die Blütenbildung 
bei entblätterten Pflanzen überhaupt einen Einfluß haben oder nicht. 

Bei der 3. Frage war auch die Lichtmenge, die die Pflanzen insgesamt 
erhalten, und die bei gleicher Lichtintensität unter Lang- und Kurztag- 
bedingungen natürlich verschieden ist, zu berücksichtigen. Im Versuch 
mit (@) Pflanzen wurden daher die Kurztaggruppen in zwei Reihen 
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geteilt; die eine wurde bei gleicher, die zweite bei ungefähr doppelter 
Beleuchtungsstärke wie die Langtaggruppen (durchschnittlich — 4000 
bzw. — 7500 Lux) gehalten. 

Außerdem sollte als 4. die Frage geklärt werden, ob bei © Pflanzen 
die Tageslänge auch schon in nichtvernalisiertem Zustand einen Einfluß 
auf die Blütenbildung hat. Diese Frage steht im engen Zusammenhang 
mit derjenigen nach dem Verhalten Jjähriger Pflanzen bei Entblatte- 
rung. Die im 1.Versuch mit Zweijährigen verwendeten Pflanzen stammten 
aus Langtagvorkulturen. Findet nun bei €) Formen eine gewisse photo- 
periodische Induktion bereits vor der Vernalisation statt, so wäre die 
Blütenbildung bei den entblätterten Pflanzen unter Umständen darauf 
zurückzuführen. In den neuen Versuch wurden daher gleichzeitig 
Pflanzen aus Langtag- und aus Kurztagvorkultur einbezogen. Bei 
ljährigen Pflanzen ist die Tageslänge dagegen von frühen Entwicklungs- 
stadien an voll wirksam, und es ist denkbar, daß bei längerer Einwirkung 
nichtgemäßer photoperiodischer Bedingungen eine Gegeninduktion statt- 
findet, d.h. eine negative Nachwirkung auf die Blütenbildung sich 
geltend macht. Ein negativer Ausfall der Versuche mit © Pflanzen 
brauchte also noch nicht unbedingt gegen die allgemeine Gültigkeit 
der an @) gemachten Befunde zu sprechen. 

Die Ergebnisse (vgl. Tabelle 3 und 4; die Versuche mit Einjährigen 
sind zum Teil bereits bei LANG 1941 beschrieben) sind: 

1. Der 2. Versuch mit Zweijährigen ergab dasselbe wie der 1.: In be- 
blättertem Zustand Blütenbildung nur im Langtag, in entblättertem gleicher- 
maßen in Langtag, Kurztag und Dauerdunkel. Nichtvernalisierte Pflanzen 
kamen, wie nicht anders zu erwarten war, auch in dauernder Dunkelheit 
weder im beblätterten, noch im entblätterten Zustand zur Blütenbildung; 
die Vernalisation bei ©) Formen läßt sich durch photoperiodische Einwir- 
kung oder Entzug von Licht nicht ersetzen. 

2. jährige Pflanzen verhielten sich ebenso wie vernalisierte 2jährige, 
d.h. sie kamen in entblittertem Zustand in jeder Tageslänge und auch 
bei völliger Abwesenheit von Licht zur Blütenbildung. 

3. Die Unterschiede im Prozentsatz blühender Individuen und der 
Geschwindigkeit der Blütenbildung in den verschiedenen entblätterten 
Versuchsgruppen sind statistisch nicht genügend gesichert (s. Tabelle 3, 
Anhang, wo die statistische Prüfung für die maximalen Differenzen 
gegeben ist). Die Tageslänge und die Lichtverhältnisse überhaupt sind 
für die Blütenbildung bei entblätterten Pflanzen somit ohne wesentliche 
Bedeutung. 

Das Ausbleiben der Blütenbildung bei einzelnen entblätterten Exemplaren 
hängt wahrscheinlich damit zusammen, daß bei dauernder Entblätterung das 
Wachstum der Pflanzen, wohl infolge Erschöpfung der Reserven, nach einiger 


Zeit aufhört, und zwar zuweilen augenscheinlich bevor die Pflanze zur Blüten- 
bildung gekommen ist. Viele der in den Tabellen als vegetativ aufgeführten ent- 


ann ana 


Tabelle 3. Blütenbildung bei kälteinduzierten Hyoscyamus niger I in Ahhänvickait van Rahläastamn 


669 


Die photoperiodische Reaktion von Hyoscyamus niger. 


“SHEL AVLYd SUIS « 

‘005d = u 
OG=7 ‘TE=P ITAA ‘sean ‘S10'0OSd mw = ‘ST=P ILA/A 861 "„Dunfmug oyseneuny 
"WSRPfAJPUL F 9. — "WWUPfATPUL 8 5 — 'UOUPIAIPUT 9 ; 


— I1—-| — | -|,<,1- | — Los | 08 | eqenp-weygqwe | era 


re og | (tot) | 1 | 6e—6e| see | se—91 | 9'8r | (6‘es) | 9 9 PL | 0% | IL Peyzamy-poyyiqaue | VITA 
= og | (ost) | ı 109706 | o‘es | se—4 | eier | (se) | L 8 ZI | 03 | Seuw-yogeque | BA 
mp. Is (vor)! ı = as — — — — |: pt | ST PHunp-193781q0q BAT 
see | OOL SA 001 | 6 = Br u; > = — 6 £ ZL | II 3e9zıny-Jıogyergaq | eIITI 
- gg . on — | 9TT | 67-01 | 0% 001 | 9 9 9 | ZI BeyBuvry-340938/G0q | VT 
qyonzunby 
-zıny sno uazun{d ‘gq 
ras OF 001 | © = Fa ue = > g g OI [Oyunp-2109ygjqyus MILA 
— OF 00T | © = er ” 7 23 u. if 9 [exUNp-910999/99q MAI 


(uapjouzuo ¥ ) 
bunjpunyaqoyy y uray 


— re | owt | & |se—gr| ose |or—4 | ort | o's8 | 8e | ge | g | og |  rexunp-yoyemquue IIIA 
— i | got | € |se—er| 6'ce |61—2 | er | Les | 98 | 68 | 1 | og | 11 Segzmy-zuoggergqguo | TTA 
= — |se—sr| 9'¢¢ |or—or| 91 | oor | 68 | 68 | 1 | 0€ | 1 Segzunyp-rrogerggus | TA 

— re | wz | a |6e—61| 9'8e |or—or| err | 9'%6 | ge | 28 | € | Og | SeSuer-ueygiqu | A 
gr 





















































a og sIq 001 7 ds * “2 + = = QT OI ga [exunp-}H197781q49q AI 
(e8ueuyyory eyeddop) 

885 |O0I 4) OO | LI = = + 7 — — | 21 | — | 21 | II Seyzmy-pmeygqeq | II 
1P°6F 00T S1q 001 | 08 “= # ee = 4 + 08 r=) 09 I 3ezıny-109e7q9q II 
u = - — = Vir IEI2 | 8 Or 001 | OT 9 ee. 3eqZue'y-3.10998/q0q 

qyonzunby 
-buvT sn» uazunf{d ‘F 
epustjons (038.1) A N A W ered 
aA 814 | Ssuons | wqezuy | “uy iwezuy | ‘uy tuo array 
Ver -JoA syouanz33e1q pr A 1 -SUY N eddnissyonsie À 
-sny 
Zunpfrquoynig eue x saupriqueqng 





"yOTOIOAqBUOLJBLIB À A ‘HOMI9YIN W ‘uszuejpdsyonsio A Joep Iyezuy N :397nep9q uofjogeL uopu98[0} u9p ur pun IH 
"xu] (0082) 00990078 ~ :II Beqzimy fxn] (000% : FUME) 008E—001F ~ 
‘1 Seyzmy pun SujBuvy :uoyıggssdungyonepogg “qyory “pig 6 :3egzmy ‘JUorT ‘PIS SI :Beduw] ‘%06—08 :HoHBHUONONT 
‘gz ;anyesodwo], !odejueewnyy Jop ur Zunaynyyoamcg ‘L'IZ :uurßogsyonssoyA ‘L *1Z—'S ‘OF :(09) Bunppueyoqoyey ‘Feyzmy ur 
'3'°z ge qyonzuy “Zz 'F :ueddnin-g !3e], weyormyeu ur YJyonzuy ‘Ip6I “gE *g :uoeddnıy-y :yeessny ‘S$6L PUN 8708 :TeLıoyem 
‘(qonsi9aqgdnep) odugjsode] pun 
pus4snzsFungs44e[q9ag uoA Yıoydıduryqy ur (+) saheu snwvhoo0hy uoyiotznpulez[ey 10q Zunpjrquognig ‘€ OIPAqBL 





2 


Planta Bd. 33. 








670 A.Lang und G. Melchers: 


blätterten Pflanzen hatten + vergrößerte Vegetationspunkte, hatten sich also 
offensichtlich schon im Übergang zur Blütenbildung befunden. 

In den Versuchen mit © Pflanzen und ebenso dem 1. Versuch mit (:) (Tabelle 2) 
wichen die entblätterten Dauerd plare in der Geschwindigkeit der Blüten- 
bildung von den übrigen Gruppen merklich ab. Diese Abweichungen zeigten jedoch 
keine bestimmte Tendenz; die Unterschiede können also nicht auf Tageslängen- 
einflüssen beruhen. Die Ursache liegt vermutlich darin, daß das Wachstum der 
Pflanzen, auch der entblätterten, in Dunkelheit abnorm ist, und daß bei abnormem 
Wachstum die Wirkung von Außeneinflüssen auf Wachstum und Entwicklung 
verstärkt ist. Bei völliger Konstanz der Außenbedingungen war keine Abweichung 
vorhanden (s. Tabelle 3). 





Tabelle 4. Blütenbildung bei © Hyoscyamus in Abhängigkeit 
von Beblätterungszustand und Tageslänge. 
1. Versuch. Material: 799s. Aussaat: 17. 10.1940. Versuchsbeginn: 21. 4. 1941. 
2. Versuch. Material: 794s. Aussaat: 4. 2.1941. Versuchsbeginn: 13. 5. 1941. 
Durchführung beider Versuche im Gewächshaus. Langtag: natürlicher Tag; 
Kurztag: — 10 Stunden Licht. 






































Fe Blütenbildung Keine Blütenbildung 
Aus- 

Versuchsgruppen | N | ao au >: qi me m a Ver- hn = 
Exem- An- | suchs- | bi, Ver- 
plare zahl| Tagen M Vv zahl| dauer | „uchs- ' 

(M) (Tage)| onde (M) 
1. Versuch 
Beblättert-Langtag 10} — | 10 |10 | 10,5 111,0 _ — | — — 
Beblättert-Kurztag 10} — | 10 I— | — — — 10 | 2801 | 156,21 
Entblättert-Langtag|30} 5 | 25 |17 | 18,3 |32,6|23—424% 8 | 31 43,1 
Entblättert-Kurztag 30] 9 21 | 20 | 16,5 129,3 |23—43 1 31 (44) 
2. Versuch 
Beblättert-Kurztag |10] — | 10 | — | — | — — 10 | 30 — 
Beblättert-dunkel |10| 2 8 j—/|] — | — — 8 | 30 — 
Entblättert-Langtag|10| 1 9 8 | 8,0 122,5115—37 | 1 30 — 
Entblättert-Kurztag|15| 2 13 112 7,5 124,3116—37 | 1 30 — 
Entblättert-dunkel |15| 8 7 7 | 10,5 1303127—33 | — | — = 








1 6 Individuen. 
? 1 herausfallendes Exemplar mit 54 Blättern. 


4. ©) Pflanzen aus Lang- und Kurztagvorkulturen verhielten sich 
gleich. Die vor der Kälteeinwirkung herrschende Tageslänge hat auf die 
Blütenbildung also keinen Einfluß; () Formen sind in nichtvernali- 
siertem Zustand photoperiodisch unempfindlich. Andererseits zeigt das 
Verhalten der © Pflanzen (Punkt 2), daß eine Gegeninduktion durch 
länger dauernde Kurztageinwirkung nicht stattfindet. 

Bei den ©) Pflanzen aus Kurztagvorkultur kam in Dauerdunkel keines der 
entblätterten Exemplare zur Blütenbildung. Das beruht jedoch nur darauf, daß 
alle diese Pflanzen trotz höheren Alters weit schwächer waren als die Langtag- 
exemplare und die Dunkelkultur nicht vertrugen; auch in den übrigen Gruppen 
waren ihre Ausfälle sehr hoch. Ein mit demselben Material, jedoch einige Wochen 
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später, als die Pflanzen kräftiger geworden waren, vorgenommener Ergänzungsver- 
such fiel wesentlich besser aus. Nach Kältebehandlung (55 Tage) und Entblätterung 
kamen in Kurztag und Dunkelheit von 8 bzw. 10 Exemplaren 6 bzw. 7 zur Blüten- 
bildung; je 2 Pflanzen fielen aus und nur ein Dauerdunkelexemplar blieb vegetativ. 

Im ersten Versuch mit ljährigen trat die Blütenbildung etwas langsamer 
ein als im zweiten. In diesem Versuch wurden ziemlich alte Pflanzen verwendet; 
man könnte daher an eine — wenn auch geringfügige — Gegeninduktion durch die 
längere Kurztageinwirkung denken. Das ist jedoch unwahrscheinlich, denn die 
Blattzuwachswerte waren nicht wesentlich höher als bei @) Pflanzen. Die Ursache 
liegt vermutlich einfach in den EN 
verschiedenen Bedingungen der 
Vorkultur. Daß Pflanzen ver- 
schiedener Anzuchten sich selbst 
bei weitgehend gleichartiger Ver- 
suchsanordnung etwas verschie- 
den verhalten können, wurde be- 
reits bei einer anderen Gelegen- 
heit gesagt (s. S. 660). 

Der wichtigste, für alle 
weiteren Überlegungen ent- 
scheidende Befund ist die 
Feststellung, daß bei © wie 
auch bei vernalisierten (©) 
Pflanzen in entblättertem Zu- 
stand Blüten auch in Kurztag- 
bedingungen und selbst in 
völliger Dunkelheit angelegt 
werden, daß also mit Ent- 
fernung der Blätter die Tages- 
längenabhängigkeit der Blii- Abb.3. Hyoscyamus niger, Aufhebung der Tages- 


. 5 : längenabhängigkeit der Blütenbildung durch Ent- 
tenbildung tatsächlich fort- „jatterung. Auf Entfernung der Blätter hin unter 


fällt (Punkt 1—3). Die Aus- Kurztagbedingungen — mer 
lösung der Blütenbildung muB ver means dati 
danach von zweierlei gegenläufigen Vorgängen abhängen. Das Eintreten 
von Blütenbildung bei entblätterten Pflanzen zeigt, daß an ihrer Auslösung 
Vorgänge fördernden Charakters beteiligt sind; diese Vorgänge werden 
auch in Abwesenheit von Blättern wirksam. Das Ausbleiben der Blüten- 
bildung bei beblätterten Pflanzen in Kurztagbedingungen kann dann 
nur auf der Wirkung von entgegengesetzten, also hemmenden, Vor- 
gängen beruhen, die in den Blättern lokalisiert sind. Da die Blüten- 
bildung bei entblätterten Pflanzen völlig unabhängig von den Licht- 
verhältnissen eintritt, müssen die „fördernden‘‘ Vorgänge lichtunab- 
hängig sein. Da andererseits bei beblätterten Pflanzen völlige Dunkelheit 
die Blütenbildung ebenso verhindert wie Kurztag, muß für den Ablauf der 
Hemmungsvorgänge die Dunkelheit der allein entscheidende Faktor sein, 
d.h. bei diesen Vorgängen muß es sich um negativ lichtabhängige Vorgänge 
handeln. Schließlich zeigt die Tatsache, daß eine Gegeninduktion der 
44* 
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Pflanzen selbst durch langanhaltende Kurztageinwirkung nicht erfolgt, 
eine Nachwirkung auf die Blütenbildung also nicht besteht (Punkt 2 
und 4), daß sich die Wirkung der Hemmungsvorgänge nicht unbeschränkt 
summieren läßt. | 

Damit aber ist ein Sachverhalt gegeben, wie er für das Zustande- 
kommen einer photoperiodischen Reaktion Bedingung ist. Der Gesamt- 
vorgang, die Auslösung der Blütenbildung, hängt ab von einem licht- 
unabhängigen und von einem lichtabhängigen, beschränkt summations- 
fähigen Einzelvorgang, muß aiso tageslängenabhängig sein. Die in den 
Dunkelphasen ablaufenden Vorgänge haben dabei der Blütenbildung 
gegenüber erwartungsgemäß den Charakter von Hemmungsvorgängen : 
von den auf S. 664 erörterten drei Möglichkeiten ist die 3. verwirklicht, 
die Beteiligung von lichtunabhängigen fördernden und lichtempfindlichen 
hemmenden Vorgängen an der Auslösung der Blütenbildung. Die Blüten- 
bildung muß demnach am schnellsten eintreten in Dauerlicht, da hier die 
Wirkung der hemmenden Vorgänge ganz ausgeschaltet ist. Mit zu- 
nehmender Länge der Dunkelphase, also mit abnehmender Tageslänge, 
nimmt die Wirksamkeit der hemmenden Vorgänge zu, die der fördernden 
ab; die Auslösung der Blütenbildung muß in zunehmendem Maße ver- 
langsamt sein. Bei einem bestimmten Grenzwert, der kritischen Tages- 
länge, werden schließlich die fördernden Vorgänge durch die hemmenden 
völlig kompensiert, und die Blütenbildung muß ganz ausbleiben. 

Die photoperiodische Reaktion von Hvoscyamus ist damit grundsätz- 
lich geklärt. Es fragt sich nunmehr, welche Bedeutung die daran 
beteiligten Vorgänge im Gesamtablauf der Blütenbildung haben. Ent- 
scheidend für diese Frage sind zwei Eigenschaften der hemmenden 
Vorgänge: 1. Ihre Lokalisierung in den Blättern; 2. die Beschränkung 
ihrer Summationsfähigkeit. Die hemmenden Vorgänge sind den för- 
dernden gegenüber demnach sowohl topographisch wie auch wirkungs- 
mäßig beschränkt. Sie können im Gesamtablauf der Blütenbildung 
keineswegs vor, sondern nur entweder gleichzeitig mit oder aber nach 
den fördernden Vorgängen eingreifen. Unter diesen Umständen müssen 
die „fördernden‘‘ Vorgänge für die Auslösung der Blütenbildung unmittelbar 
maßgebend sein; die „hemmenden‘ sind demgegenüber als Folgevorgänge 
anzusprechen. Die fördernden Vorgänge sollen danach kurz als die 
„primären‘‘, die hemmenden als die „sekundären“ Vorgänge der Blüten- 
bildung bezeichnet werden. Nach dem Ergebnis des Induktionsver- 
suches muß für die Auslösung der Blütenbildung ein bestimmter Schwel- 
lenwert erreicht werden. Dieses Ereignis ist den primären Vorgängen 
zuzuordnen. Die primären Vorgänge müssen, damit die Blütenbildung 
eintritt, ein gewisses Maß der Wirkung erreichen; die sekundären Vor- 
gänge arbeiten ihnen dabei in irgendeiner Weise entgegen. — 

Das Wachstum ist von den Vorgängen der Blütenbildung offenbar unabhängig. 
Zwischen Entwicklungszeit und Blattzuwachs bei den entblätterten Pflanzen be- 
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steht eine enge positive Korrelation (Tabelle 5); d.h. das Wachstum geht unge- 
hindert weiter, bis die Blütenbildung eintritt. Entblätterte Pflanzen bildeten 
in der Zeiteinheit aber im allgemeinen mehr neue Blätter aus als beblätterte (vgl. 
z. B. Blattzuwachswerte bei den beblätterten Langtagexemplaren und den ent- 
blätterten Pflanzen Tabelie 3); die Produktion neuer Blattanlagen wird also durch 
die vorhandenen größeren Blätter korrelativ reguliert. 


Tabelle 5. Korrelation zwischen Zeitdauer der Blütenbildung 
und Blattzuwachs bei entblätterten Hyoscyamus-Pflanzen. 
Material: Versuch Tabelle 3, Gruppen V—VIII. 





























Dauer in Tagen 
Blattzuwachs = 
6—8 9—11 12—14 15—17 18—20 

16—18 1 1 1 3 
19—21 4 9 13 
22—24 1 15 4 1 21 
25—27 7 16 2 25 
28—30 12 9 3 24 
31—33 3 3 1 7 
34— 36 3 3 
37—39 3 3 6 
Zz 6 44 36 12 4 102 





r= 0,79 + 0,01. 


Die auf Entblätterung hin in Kurztagbedingungen angelegten Blüten ent- 
wickeln sich nur bis zu einem gewissen Stadium; der Kelch ist fast vollständig 
ausgebildet, die übrigen Blütenteile sind aber verkümmert (Abb.3). Die Ent- 
wieklung wird jedoch durch Übertragung der Pflanzen in Langtagbedingungen 
nicht gefördert; die unvollständige Entwicklung beruht in diesem Falle also nicht 
auf Tageslängenwirkung, sondern wahrscheinlich einfach auf Erschöpfung des 
Reservematerials. Im Dunkeln gehaltene beblätterte Pflanzen kamen, obgleich sie 
stets vegetativ blieben, gelegentlich zum Schossen. Besonders stark war dies im 
ersten Versuch mit Zweijährigen ausgeprägt; die Sprosse erreichten hier bis zu 
~3cm Länge. Im allgemeinen gehen Blütenbildung und Sproßstreckung bei 
Langtagpflanzen streng parallel. 


3. Die Abhängigkeit der Hemmwirkung der Blätter von ihrem Alter 

und Übertragung der Hemmung durch Pfropfung. 

Auf das Ergebnis der Entblätterungsversuche hin wurde zunächst 
versucht festzustellen, von welchem Entwicklungszustand an die Blätter 
unter Kurztagbedingungen die Blütenbildung hemmen. Dazu wurden 
vernalisierte () Pflanzen verschieden weit entblättert und in Kurztag 
(= 10 Stunden Licht täglich) gebracht. Die Versuche gelangen nicht 
ganz einwandfrei, da durch die Entblätterung die Geschwindigkeit 
des Blattzuwachses beeinflußt wird (vgl. oben) und die Beblätterungs- 
unterschiede der einzelnen Gruppen daher nur unvollständig aufrecht 
zu erhalten waren. Immerhin läßt sich folgendes sagen: Solange die 
Pflanze noch spreitig entfaltete Blätter hat, kommt sie unter Kurztag- 
bedingungen nicht zum Blühen. Wenn alle solche Blätter entfernt 








674 A.Lang und G. Melchers: 


sind, so tritt Blütenbildung regelmäßig ein. Die Hemmwirkung setzt 
demnach ein, wenn die bis dahin eng um den Vegetationspunkt herum 
aneinander gedrückten Blätter sich zu entfalten beginnen. Die Grenze 
scheint sehr scharf zu sein. In dem gegebenen Versuchsmaterial legten 
Pflanzen, denen etwa die 15 jüngsten Blätter belassen waren, durchweg 
Blütenanlagen an, während Pflanzen, die etwa 5 Blätter mehr hatten, 
fast ausnahmslos vegetativ blieben (vgl. Abb. 4). 

Eine Entblätterung über die genannte Grenze hinaus wirkte nicht mehr fördernd. 
Pflanzen mit völlig frei gelegtem Vegetationspunkt kamen sogar weniger voll- 


zählig zur Blütenbildung als solche mit — 7—15 der jüngsten Blattanlagen. Jedoch 
beruht: dies offenbar nur auf der starken Wundwirkung und dem Fehlen jeglichen 





Abb. 4. Hyoscyamus niger, ‚Bedeutung des Entwicklungszustandes der Blätter für ihre 
Hemmwirkung in Kurzt hts: Hemmwirkung noch voll vorhanden, 
links: keine Hemmwirkung mehr. ~ "/, nat. Gr. — Negativ Nr. 505. 





Schutzes vor Außeneinflüssen; das Wachstum der voll freigelegten Vegetations- 
punkte war deutlich beeinträchtigt. 

Auf das Ergebnis dieses Versuches hin wurde geprüft, ob die Hemm- 
wirkung der Blätter sich durch Pfropfung übertragen läßt. Neben die 
Vegetationspunkte von in Kurztag herangezogenen und entblätterten 


Tabelle 6. Der Einfluß von Aufpfropfung von Sprossen oder Blättern 
auf die Blütenbildung bei entblätterten © Hyoscyamus-Pflanzen unter 
Kurztagbedingungen. 

Unterlagen: 796s, Aussaat 25. 10. 1941. Pfropfreiser: © 796s, Aussaat 25. 10. 1941, 
und 841s, Aussaat 8.1.1942; (>) 852s, Aussaat 8.1.1942. Pfropfung: 15./16.4. 1942. 
Kulturdauer: 38 Tage. 








Keine 
Blütenbildung zu - 

Aude Blütenbildung 

- Jaus-| Wert- Blatt- 
Phesies N Trälle ZZ An- | Dauer | Blatt- | |„. |zuwachs 
lare [zahl|, 1 | zu lan | bis Ver- 

p Tagen | wachs suchs- 

ende 





© aus Kurztag, Sproß (Rosette) [20] 7 | 13 1 |(18) |(30) | 122] 44,9 


























u nr 201 10 | 10 | 711 18,7 | 27,1 | 3?| 44,3 

(2) Sproß (Rosette)... . . . 19] 9} 10 | 32] 18,0 | 26,0 | 7 | 49,1 
Entblättert, nicht gepfropft 

on... iii tie te 15] 7 8 8 | 18,0 | 30,2 | — 


1 Reis schlecht entwickelt; schlechte Verwachsung. 
2 Reis gut verwachsen, wenigstens längere Zeit in gutem Zustand. 
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© Pflanzen wurden Sprosse (Rosetten) und einzelne Blätter ebensolcher 
Pflanzen gepfropft. Wie schon früher kurz mitgeteilt (Lana 1942), 
blieb bei den gepfropften Exemplaren unter Kurztagbedingungen die 
Blütenbildung aus; in Langtag trat sie ungehindert ein (Tabellen 6 und 7) 


Tabelle 7. Hemmung der Blütenbildung bei entblätterten © Hyos- 
cyamus - Pflanzen unter Kurztagbedingungen durch Aufpfropfung 
eines Blattes. 


Unterlagen und Reiser: 8568; Aussaat: 15.3.1942. Versuchsbeginn (Pfropfung): 











30. 6. 1942. 
Blütenbildung Keine 
Aus- Blütenbildung 
Aus- | Wert- Blatt- 
D a, ir Gil N [fälle |xem-| An- ET.) er. 
plare | zahl | agen | Zuwachs ( de 4 
30 Tage) 
Ungepfropft antag 
(Kontrolle). 8 | 2 6 6 19,5 25,5 —— — 
Langtag . . . . .. 812 | 6 | 6:| 148 | 245 | — kn 
Bu 302. 5 5 10 2 8 22 | (17,5) | (27,5) 63 43,3 


























1 In 5 Fällen Reis bis Versuchsende in gutem Zustand, im 6. abgestorben. 
2 Reis + schlecht entwickelt. 
3 Reis bis Versuchsende gut. 


Bei der Hemmwirkung der Blätter in den Dunkelphasen ist somit eine 
stoffliche Fernwirkung im Spiele. 

Das Versuchsmaterial ist allerdings noch klein und teilweise durch hohe Aus- 
fälle beeinträchtigt; insgesamt erscheint das Ergebnis aber doch schon überzeugend. 
Bemerkenswerterweise scheinen auch (:) Pfropfreiser eine Hemmwirkung aus- 
zuüben (s. Tabelle 6); da in der betreffenden Versuchsreihe aber Langtagkontrollen 
fehlten, sind endgültige Schlüsse noch nicht möglich. Das Eintreten von Blüten- 
bildung bei vereinzelten Pfropfungen ist am einfachsten so zu verstehen, daß die 
Sekundärvorgänge erst bei Vorhandensein einer gewissen Verwachsung wieder 
voll wirksam werden und die Blütenbildung, da die Verwachsung eine gewisse Zeit 
erfordert, daher gelegentlich nicht mehr unterdrückt wird. 


4. Das Zusammenwirken der primären und sekundären Vorgänge 

der Blütenbildung. 

Nach der Trennung und Erfassung der für die photoperiodische 
Reaktion von Hyoscyamus verantwortlichen Vorgänge durch die Ent- 
blätterungsversuche wurde im Laufe der weiteren Arbeit versucht, 
1. die Art und Weise festzustellen, wie diese Vorgänge zusammenwirken, 
2. die Eigenschaften der Vorgänge weiter zu erfassen, um ihre experi- 
mentelle Aufklärung vorzubereiten. Daß die sekundären Vorgänge in 
den Gang der Blütenbildung nicht vor den primären eingreifen können, 
wurde bereits gesagt (s. S. 672). Im einzelnen ist zweierlei denkbar: 
1. Eingreifen der sekundären Vorgänge an der Ausgangs- oder einer 
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Zwischenstufe der primären; 2. Eingreifen erst an der Endstufe der- 
selben. Eine Entscheidung zwischen diesen Möglichkeiten wurde auf 
Grund folgender Überlegungen versucht: Für die Auslösung der Blüten- 
bildung müssen die Primärvorgänge, wie schon im Zusammenhang mit 
den Entblätterungsversuchen (a. a. O.) erörtert, einen bestimmten 
Schwellenwert der Wirkung erreichen. Das bedeutet, daß die Endstufe 
dieser Vorgänge im Laufe einer gewissen Zeit angehäuft werden muß. 
Wenn nun die sekundären Vorgänge an der Endstufe der primären 
angreifen, so muß die Wirksamkeit einer Langtaginduktion bei Unter- 
brechung mit Kurztag abnehmen und schließlich ganz verschwinden; 
erfolgt das Eingreifen dagegen früher, so kann eine Unterbrechung der 
Induktion keinen unmittelbar nachteiligen Effekt haben. Im ersten Falle 
wäre also eine Summation unterschwelliger Induktionen ohne Beein- 
trächtigung der Gesamtwirkung nicht möglich, im zweiten dagegen 
(wenigstens innerhalb gewisser Grenzen, gegeben durch den allgemeinen 
Stabilitätsgrad der Endstufe) möglich. 

Die daraufhin ausgeführten Versuche (Tabelle 8) entschieden die 
Frage zugunsten der zweiten Möglichkeit. (-) Pflanzen aus Kurztag- 


Tabelle 8. Blütenbildung bei Hyoscyamus © bei Unterbrechung 
der Induktion. 
Material: 840s. Aussaat: 10. 7. 1942. Versuchsbeginn: 11. 10. 1942. Durchführung 
in Lichtthermostaten (— 22°, — 7600 Lux). 





























Kurztag: 9'/, Stunden Kurztag: 6 Stunden 
Blütenbildung Blütenbildung z 
VE urn N Blatt- | Sproß-] Biüten- N Blatt- | Sproß- Biüten- 
An-| "zu | lange | Pildung An-| "u. | lange | ‚bildung 
zahl un 2 (Anzahl) zahl wach can (Anzahl) 
A. Kontrollen: keine Unter- 
brechung der Induktion 
I. 6 x 16-Std.-Tag | 6 | 6 —! —1 — 
II. 2 x 16-Std.-Tag | 6 [| — | — — 6 
B. Versuche: 3x 2 16-Std.- 
Tage, dazwischen je 
L 2 Ku 6] 6 —1 5? — 6|6 —1 |~3,5? — 
II. 5 Kurztage 6 | 6 | 35 8,2 — 6 | 6 4,8 7,3 — 
III. 10 Kurztage 6 | 6 | 7,8 | 10,9 — 6| 6 7,0 5,6 — 





























1 Nicht bestimmt. ? Geschätzt. 


kulturen wurden insgesamt 6 16-Stunden-Tagen ausgesetzt; nach je 
2 Langtagen wurden 2, 5 oder 10 Kurztage, und zwar solche von 9), 
oder 6 Stunden Lichtdauer, eingeschaltet. Die Wirkung der Induktion 
war dieselbe, gleichgültig, ob die 6 Langtage hintereinander oder mit 
Unterbrechungen gegeben wurden; 2 16-Stunden-Tage allein reichen, 
wie schon der Induktionsversuch (s. Tabelle 1, S. 662) gezeigt hatte, 





en 
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zur Auslösung der Blütenbildung nicht aus. Entscheidend ist vor allem, 
daß Unterbrechung der Induktion mit 6-Stunden-Tagen nicht stärker 
wirkte als mit 9/,-Stunden-Tagen (beachte Blattzuwachs!); würde die 
Endstufe der Primärvorgänge angegriffen, so müßte die Unterbrechung 
der Induktion um so wirksamer sein, je mehr Dunkelzeit sie umfaßte. 
Man kann also folgern, daß die sekundären H gänge bereits 
vor der Endstufe der Primärvorgänge angreifen, während die Endstufe 
selbst nicht mehr angegriffen werden kann. 

Die Blattzuwachswerte in Tabelle 8 beziehen sich durchweg auf den Ausgangs- 
wert bei Versuchsbeginn. Bei der Auswertung des Materials können daher nur die 
einander entsprechenden Gruppen der zwei Versuchsreihen (Einschaltung von 
91/.- oder 6-Stunden-Kurztag) verglichen werden. Um die aufeinanderfolgenden 
Gruppen in den beiden Reihen vergleichen zu können, hätte zu jeder Gruppe jeweils 
eine Parallelgruppe zur Feststellung der Ausgangsblattzahl am Schluß der Behand- 
lung gehalten werden müssen. Das war aus Raummangel nicht möglich und schien 
uns im gegebenen Falle auch unnötig zu sein. — Die Achsenstreckung war durch 
Einschaltung von 6-Stunden-Tagen gegenüber solcher von 9!1/,-Stunden-Tagen 
etwas beeinträchtigt. 





5. Die Temperaturabhängigkeit der photoperiodischen Reaktion 
von Hyoscyamus. 

Zur weiteren Charakterisierung der an der Blütenbildung von Hyos- 
cyamus beteiligten Vorgänge schien uns vor allem die Feststellung ihrer 
Temperaturabhängigkeit geeignet. Die große Bedeutung der Tempe- 
ratur für die photoperiodische Reaktion ist bereits für eine ganze Reihe 
von Pflanzen erwiesen; auch für Hyoscyamus lagen gewisse diesbezüg- 
liche Hinweise bereits vor. @ Pflanzen, die den Winter über in einem 
kühlen Frühbeet gehalten waren, wiesen im Frühjahr trotz dauernder 
Kurztagkultur regelmäßig Blütenanlagen auf; daraufhin unternommene 
besondere Versuche zeigten, daß eine 20tägige oder längere Behandlung 
von Kurztagexemplaren mit tiefer Temperatur (+ 5°) zur Blütenbildung 
führt (s. LANG 1941). 

In einem größeren Versuch, durchgeführt in der Klimaanlage, wurde 
daher der Einfluß der Temperatur auf die photoperiodische Reaktion 
von Hyoscyamus eingehend untersucht}. Die Mitteltemperaturen 
betrugen 15,5°, 18,5°, 22,5° und 28,5°; die täglichen Lichtzeiten 7 bis 
12 Stunden mit Istiindigen Intervallen, ferner 14, 16 und 24 Stunden; 
diese Bereiche wurden auf Grund eines Vorversuches gewählt?. Die 
Beleuchtungsstärke betrug — 8000 Lux (Durchschnittswert), die Ver- 


suchsdauer 60 Tage. 


1 Pflänzenmaterial: © 856 s. Aussaat 11.4.42. Versuchsbeginn 9.6. In 
jeder Gruppe 8 Pflanzen in 25 x 25 cm-Tonschalen. Beginn der Dunkelphase täglich 
2300 Uhr. 

2 In tieferen Temperaturen ist die Wachstums- und Entwicklungsgeschwindig- 
keit zu langsam; in höheren werden die Pflanzen geschädigt. 
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Die Temperaturverhältnisse im Laufe des Versuches sind aus Tabelle 9 ersicht- 
lich. Die Abweichungen von der Mitteltemperatur legen innerhalb von + 1°. 
waren also unbedeutend. Dagegen waren, bedingt durch die hohe Einstrahlungs- 
energie, bedauerlicherweise größere Temperaturdifferenzen zwischen den Licht- 
und Dunkelzeiten vorhanden — im Extremfall, der Gruppe mit 15,5° Durchschnitts- 
wert, bis zu 3,5° —, wodurch zwangsläufig auch die Gesamtwärmesummen, die 
die einzelnen Gruppen erhielten, etwas verschieden wurden. Außerdem bestand 
innerhalb der Kammern auf dem zur Aufnahme der Pflanzen dienenden Rost ein 
teilweise erhebliches Temperaturgefälle, das größte — im Durchschnitt 6,5°, im 





Tabelle 9. Temperaturverhältnisse in den Klimakammern während 
des Versuches zur Abhängigkeit der photoperiodischen Reaktion 
von Hyoscyamus von der Temperatur. 

a) Verlauf der Durch p Messung täglich (die ersten 10 Tage 2tägig) ; 
für die Lichtzeit - Temperaturen an je 8 gleichmäßig über die zur Aufnahme der 
Pflanzen dienenden Roste verteilten Punkten, für die Dunkelzeit an mindestens 
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je 3 Punkten. 
Kammer 1 Kammer 2 Kammer 3 Kammer 4 
u Licht- | Dun- | 4, |Licht-| Dun- | 4, |Licht-| Dun- | 4, |Licht-| Dun- | „ 
zeit |kelzeit zeit |kelzeit zeit |kelzeit zeit |kelzeit] ~ 
8.—13. 6. 28,4 | 27,3 | 27,9 | 23,9 | 22,3 | 23,1] 18,8 | 17,9 | 18,4 | 17,2 | 13,4 | 15,3 
14.—19. 6. 29,2 | 27,7 | 28,5 | 23,1 | 22,6 | 22,9 | 19,3 | 17,3 | 18,3 | 18,4 | 13,8 | 16,1 
20.—24. 6. 30,1 | 28,7 | 29,4 | 22,6 | 21,5 | 22,1 | 19,3 | 17,8 | 18,6] 17,9 | 13,7 | 15,8 
25.—29. 6. 28,4 | 28,0 | 28,2 | 23,0 | 21,5 | 22,3] 17,8 | 17,1 | 17,5] 16,1 | 13,9 | 15,0 
30. 6.—4. 7. 29,6 | 27,9 | 28,8 | 23,3 | 23,0 | 23,2] 20,5 | 17,7 | 19,0 | 15,9 | 13,9 | 14,9 
5.— 9.7. 28,9 | 27,7 | 28,5 | 23,6 | 21,3 | 22,5 | 18,9 | 17,4 | 18,2 | 16,5 | 14,0 | 15,3 
10.—14.7. 28,6 | 27,9 | 28,3 | 23,3 | 20,6 | 22,0 | 19,3 | 17,5 | 18,4 | 17,8 | 14,0 | 15,9 
15.—19. 7. 28,9 | 27,0 | 28,0} 22,2 | 20,8 | 21,5 | 19,6 | 17,5 | 18,6 | 19,1 | 14,1 | 16,6 
20.—24.7. 28,3 | 27,5 | 27,9 | 22,8 | 20,5 | 21,7 | 18,8 | 17,4 | 18,1 | 16,3 | 14,2 | 15,3 
25.—29. 7. 29,7 | 28,2 | 29,0] 23,0 | 21,2 | 22,1 | 19,2 | 17,5 | 18,3 | 17,8 | 13,5 | 15,7 
30. 7.—3. 8. 29,0 | 27,3 | 28,2 | 22,9 | 21,8 | 22,4] 20,1 | 17,8 | 19,0] 19,5 | 14,1 | 16,8 
4.— 9.8. 28,3 | 27,8 | 28,1 | 23,1 | 21,0 | 22,1 | 18,5 | 17,3 | 17,9 | 16,8 | 13,6 | 15,2 
Gesamtdauer | 29,0 | 28,0 | 28,5 | 23,0 | 21,5 | 22,5 | 19,0 | 17,5 | 18,5 | 17,5 | 14,0 | 15,5 
b) Temperaturdifferenzen innerhalb der Kammern (Lichtzeiten). 
Kam- Durchschnittliche Maximale Kam-| Durchschnittliche Maximale 
mer Differenzen Differenzen mer Differenzen Differenzen 
1 27,8—29,9° = 2,19 | 27,0—30,5° = 3,59 3 16,9—20,7° = 3,8° | 17,0—22,5° — 5,50 
2 20,7—24,6° = 3,99 | 18,5—25,0° = 6,5° 4 13,3—19,9° = 6,6° | 12,5—22,00 — 9,50 


Maximaldifferenzen fiir 





die Dunkelzeit: 1°, in Kammer 4: 1,5°. 


Extremfall sogar 9,5°! — wieder in der 15,5°-Kammer. Dennoch darf man nicht 
übersehen, daß die erreichte Konstanz der Bedingungen immer noch weit über der- 
jenigen liegt, die bei größeren Raum beanspruchenden, sich über relativ längere 
Zeitspannen erstreckenden physiologischen Versuchen gemeinhin erreicht werden 
kann. Die Temperaturdifferenzen zwischen den 3 wärmeren Kammern waren 
immer, selbst von der Mindest- (Dunkelzeit-) Temperatur der einen zur Höchst- 
(Lichtzeit-) Temperatur der nächsten gerechnet, gesichert. Nur zwischen der Min- 
dest- und der Höchsttemperatur der 18,5°- und der 15,5°-Kammer gab es Über- 
schneidungen, wodurch, wenigstens ‚bei hoher individueller Variabilität (in der 
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Nähe der kritischen Tageslänge), die Unterschiede zwischen diesen beiden Reihen 
etwas unsicher wurden. Um die bestehenden Differenzen soweit wie möglich auszu- 
gleichen, wurden die einzelnen Gruppen, wie üblich, in regelmäßigem Turnus 
umgestellt. 

Das Ergebnis ist auf Abb. 5 dargestellt. Im optimalen Tageslängen- 
bereich war die Entwicklungszeit um so kürzer, je höher die Temperatur 
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Photoperiodische Reaktion und Temperatur 
bei Hyoscyamus (Blaftzuwachs ) 
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Lichtstunden täglich 
Abb. 5. Hyoscyamus niger, Abhängigkeit der photoperiodischen Reaktion von der Tem- 
peratur. Oben: Schoßzeit, unten: Blattzuwachs. Gestrichelte Zeichen: nur ein Teil der 
Pflanzen zur Blütenbildung gekommen; punktierte Zeichen: Blattzuwachs der zugehörigen 
nicht-blühenden Individuen oder der anschließenden nicht-blühenden Gruppe. 


war. In Dauerlicht betrug die Schoßzeit bei 15,50 13,6 Tage, bei 18,5° 
10,8 Tage, bei 22,52 8,8 Tage und bei 28,5% 7,3 Tage, im 16-Stunden- 
Tag 14,3—10,6—9,0 und 8,4 Tage. Der Blattzuwachs war in diesem 
Tageslängenbereich in allen Temperaturen gleich; er betrug in Dauer- 
licht 6,1—6,7—7,1—7,2, in 16-Stunden-Tag 6,7—6,1—6,1—4,9 (der letzte 
Wert fällt etwas heraus). Bei optimaler Tageslänge werden demnach in 
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dem erfaßten Temperaturbereich Wachstum und reproduktive Entwick- 
lung mit steigender Temperatur gefördert, und zwar beide in gleichem 
Maße. 

Mit Annäherung an den kritischen Tageslängenbereich wird das Bild 
anders. Die Kurven biegen um so früher, d. h. bei einer um so höheren 
Tageslänge um, je höher die Temperatur ist; die Verzögerung der Blüten- 
bildung durch Herabsetzung der Tageslänge wird also durch Erhöhung der 
Temperatur verstärkt. So begann bei 15,5° die Blütenbildung in der 
Versuchszeit schon im 9-Stunden-Tag, bei 18,5° und 22,5° erst im 10- 
Stunden-Tag — und zwar dabei bei 22,5° nur unvollständig —, bei 28,5° 
2 schließlich sogar erst im 12. Stunden- 
Aniggii de ten Tageslänge oF a Tag. Die kritische Tagesliinge steigt 

bei Hyascyamus also mit zunehmender Temperatur 

an; bei graphischer Darstellung 

ergibt sich, wenigstens für den 

7 experimentell gut erfaßbaren Tem- 

. peraturbereich, eine gradlinige Ab- 
À hängigkeit (Abb. 6)!. 

A Ein Ansteigen der kritischen 

LA 1 Tageslänge bedeutet, daB die der 

5 5 7) # 7% Auslösung der Bliitenbildung ent- 

lemperttr  gegenarbeitenden sekundären Hem- 


Abb. 6. H yoscyamus niger, Abhängigkeit der + E : 
kritischen Tageslänge von der Temperatur. MUN£SVOrgange relativ wirksamer 


werden und die primären Vorgänge 
im Laufe einer kürzeren Zeit kompensieren. Beruhen kann dies entweder 
darauf, daß durch Erhöhung der Temperatur die sekundären Hemmungs- 
vorgänge selbst beschleunigt, oder aber darauf, daß die Primärvorgänge 
der Blütenbildung verlangsamt werden. Im gegebenen Fall kommt auf 
Grund der Befunde für extreme Tageslängen, vor allem Dauerlicht, 
die zweite Möglichkeit nicht in Betracht. In diesem Tageslängenbereich, 
in dem die primären Vorgänge allein wirksam sind, zeigt sich die Blüten- 
bildung durch hohe Temperatur ebenso gefördert wie das Wachstum, 
jedenfalls aber nicht in spezifischer Weise gehemmt. Man kann dem- 
nach annehmen, daß durch Erhöhung der Temperatur die sekundären 
Vorgänge der Blütenbildung relativ stärker beschleunigt werden als die 
primären und das Gleichgewicht zwischen den beiden Vorgängen sich 
zuungunsten der letzten verschiebt. 

In diesem Temperaturversuch wurden zum zweiten Male Fälle beobachtet, 
daß Blütenbildung und Achsenstreckung nicht konform gehen. Bei 28,5° kamen 
sämtliche Pflanzen im 11-Stunden-Tag und einige auch im 10-Stunden-Tag zum 
Schossen (Länge der Achse bis zu fast 10cm), ohne daß am Vegetationspunkt 


1 Gezeichnet wurde die Kurve unter Verwendung des Regressionskoeffizienten 
(s. KoLLER 1940: 10). Als kritische Tageslänge wurde entweder die Tageslänge 
angenommen, in der ein Teil der Pflanzen zur Blüte gekommen war, oder der 
Zwischenwert zwischen den Grenzgruppen mit und ohne Blütenbildung. 
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irgendein Anzeichen beginnender Blütenbildung festzustellen war. Umgekehrt 
brachten in tieferen Temperaturen und in der Nähe der kritischen Tageslänge 
einige Pflanzen sichtbare Knospen hervor, ohne zum Schossen gekommen zu sein. 
Im übrigen war das Wachstum der Pflanzen durchweg normal. Die Wüchsigkeit 
war bei 18,5° Durchschnittstemperatur am besten. Innerhalb einer Kammer nahm 
sie mit zunehmender Lichtdauer etwas zu; die Unterschiede waren jedoch gegen- 
über denen in der Blütenbildung unbedeutend. 


Das Aussehen der Pflanzen wies in Abhängigkeit von der Temperatur gewisse 
Verschiedenheiten auf. In 15,5° und 18,5° — zwischen diesen beiden Reihen waren 
die Unterschiede undeutlich — hatten die Pflanzen relativ lange und schmale 
Blätter mit kurzem, kräftigem Stiel und tieflappigem Rand; die Laubfarbe war 
ziemlich hell. In 28,5° waren die Blätter relativ breit und kurz, die Blattstiele lang, 
aber schwach, der Blattrand weniger gelappt und die Laubfarbe dunkelgrün; 
außerdem war der Blattrand in charakteristischer Weise abwärts umgerollt. Die 
22,5°-Gruppe nahm in allen genannten Eigenschaften eine Mittelstellung ein. 

Wenn die Temperaturabhängigkeit der photoperiodischen Reaktion 
von Hyoscyamus auf einer relativ stärkeren Förderung der sekundären 
Hemmungsvorgänge durch hohe Temperaturen beruht, so muß vor 
allem die Temperatur in den Dunkelphasen ausschlaggebend sein. Es 
bleibt dann offen, ob daneben auch die Temperatur in den Licht- 
phasen eine zusätzliche spezifische Wirkung auf die Blütenbildung hat. 
Zur Entscheidung dieser Frage wurde ein weiterer Temperaturversuch 
durchgeführt, in dem die Pflanzen während der Licht- und Dunkel- 
phasen in verschiedenen Temperaturen gehalten wurden. Die Durch- 
führung erfolgte gleichzeitig mit dem vorigen Versuch in der Klima- 
anlage. Die verwendeten Temperaturen (Mittelwerte) waren in den 
Lichtzeiten: 29°, 23° und 18°, in den Dunkelzeiten 27,5%, 21° und 14°. 
Es wurden 2 Tageslängen gewählt, 10 und 12 Stunden Licht täglich 
(Reihe K bzw. L), d.h., für den üblichen mittleren Temperaturbereich 
gesehen, der kritische Bereich bzw. schwacher Langtag — beides Be- 
dingungen, in denen Veränderungen der photoperiodischen Reaktion 
sich relativ stark auswirken müssen. Die Versuchsdauer betrug, soweit 
die Pflanzen nicht schon früher schoßten (L-Reihen), 30 Tage. 

Wie das Ergebnis (Tabelle 9) zeigt, war die Blütenbildung um so mehr 
verzögert, je höher die Temperatur in den Dunkelzeiten war (vgl. Gruppen 
mit gleichen Lichtzeittemperaturen: LIII und LI, LIV und LII, KI 
und K II). Jedoch hatte auch eine Erhöhung der Lichtzeittemperatur von 
23° auf 28° eine Verzögerung der Blütenbildung zur Folge (vgl. L V mit 
L III sowie K III und KIV mit KI und K II), während Erhöhung von 
18° auf 23° fast ohne Einfluß blieb (vielleicht auch noch leicht verzögernd 
wirkte; vgl. Gruppen KV und KH, LI und LI, LIII und LIV). 
Die Temperaturwirkung in der Dunkelzeit entspricht durchaus der 
Annahme, daß die sekundären Hemmungsvorgänge mit steigender 
Temperatur gegenüber den Primärvorgängen beschleunigt werden. Der 
Temperatureffekt in der Lichtzeit ist hingegen nicht so leicht erklär- 
bar. In jedem Fall müssen in den Lichtphasen die Blütenbildung fördernde 
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Vorgänge ablaufen, die durch Temperaturerhöhung von 23° auf 28° beein- 
trächtigt werden. Um die primären Vorgänge der Blütenbildung — an 
die man zunächst denken könnte — kann es sich dabei nicht handeln, 
da, wie der vorige Versuch gezeigt hat, im optimalen Tageslängenbereich 
keinerlei ungünstige Wirkung höherer Temperaturen auf diese Vorgänge 
zu erkennen ist. Man muß daher den Schluß ziehen, daß in den Licht- 
phasen der photoperiodischen Zyklen besondere, mit den Primärvorgängen 


Tabelle 10. Die Bedeutung der Temperatur während der Licht- und 
Dunkelphasen der photoperiodischen Zyklen für die Blütenbildung 
bei Hyoscyamus. 

Material: © 856s. Aussaat: 20.5. 1942. Versuchsbeginn : 10.7. Durchführung 
in der Pr gleichzeitig mit dem vorigen Versuch. 
Durchschnittst t „Hohe“ Temperatur: Lichtzeit 29°, Dunkelzeit 27,5°; 
„mittlere“: 23° bzw. 21°; „tiefe“; 18° bzw. 14°. Temperaturverlauf vgl. Tabelle 9. 












































Reihe L: Lichtdauer 12 Stunden täglich 
Grup- Blütenbildung keine 
we Behandlung (Temperatur) N | an | Schos- | puit. | ildunc 
zahl (Tame) zuwachs| (Anzahl) 
I | Licht und Dunkel ‚‚mittel‘“ 5 5 13,6 13,9 == 
II | Licht ‚‚tief‘, Dunkel ,,mittel“ 5 5 17,2 14,7 _ 
UI | Licht ,,mittel“, Dunkel „hoch“| 5 5 17,6 17,1 — 
IV | Licht ,,tief‘‘, Dunkel ,,hoch‘* 5 5 16,4 17,3 _- 
V | Licht und Dunkel „hoch“ 5 5 25,8 19,9 — 
Reihe K : Lichtdauer 10 Stunden täglich 
Grup- Blütenbildung keine 
a Behandlung (Temperatur) N yor Blatt- Hung 
zahl zuwachs (Anzahl) 
I | Licht und Dunkel „mittel“ 5 2 (25,1) 3 
IL | Licht „mittel“, Dunkel ‚‚tief‘‘ 5 5 24,1 — 
III | Licht „hoch“, Dunkel ,,mittel“ 5 — — 5 
IV | Licht hoch“, Dunkel ', "tief 5 — — 5 
V | Licht und Dunkel „tief“ 5 5 22,9 — 

















der Blütenbildung nicht identische Vorgänge ablaufen, die in irgendeiner 
Weise den sekundären H gspt entgegenarbeiten. Diese Vor- 
gänge werden durch hohe Temperaturen (= 28°) beeinträchtigt; da 
Temperaturänderungen zwischen 18° und 23° andererseits keinen größeren 
Einfluß haben, dürfte ihre Temperaturabhängigkeit die Form einer 
Maximumkurve mit ziemlich früh liegendem Maximum haben. Für die 
Auslösung der Blütenbildung von Hyoscyamus bei konstantem Tempera- 
turniveau ist nach diesem Versuch im Bereich tiefer und mittlerer Tempe- 
raturen die Dunkelzeittemperatur allein maßgebend, im Bereich hoher 
Temperaturen dagegen auch die Lichtzeittemperatur, und zwar ebenso 
wie die Dunkelzeittemperatur in hemmendem Sinne. 
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D. Besprechung. 


1. Die photoperiodische Reaktion von Hyoscyamus. 

Nach dem Ergebnis unserer Untersuchungen beruht die Tages- 
längenabhängigkeit der Blütenbildung von Hyoscyamus auf der Be- 
teiligung von lichtunabhängigen und von lichtempfindlichen Vorgängen 
an der Auslösung derselben. Diese Vorgänge haben wir als die ‚primären‘ 
und die „sekundären“ Vorgänge der Blütenbildung bezeichnet. Die 
primären sind für die Auslösung der Blütenbildung unmittelbar be- 
stimmend; die sekundären sind Folgevorgänge, deren Wirkung sich 
nicht unbegrenzt summieren läßt. Die Sekundärvorgänge sind in den 
sich entfaltenden und entfalteten Blättern lokalisiert; durch Entfernung 
der Blätter wird die Tageslängenabhängigkeit der Blütenbildung daher 
aufgehoben, durch Aufpfropfung schon eines einzelnen Blattes kann sie 
wiederhergestellt werden. 


Bei Hyoscyamus ist somit die zweite der in der Einleitung (S. 655) 
besprochenen Möglichkeiten für das Zustandekommen photoperiodischer 
Reaktionen, das Zusammenwirken lichtunabhängiger und beschränkt 
summationsfähiger, lichtabhängiger Einzelvorgänge, verwirklicht. Das 
Charakteristische für die ganze Reaktion ist dabei, daß die lichtemp- 
findlichen Folgevorgänge den Pirimärvorgängen enigegenarbeiten, d.h. 
bezogen auf die Auslösung der Blütenbildung Hemmungsvorgänge sind. 
Infolgedessen bleibt bei Hyoscyamus die Blütenbildung unterhalb eines 
gewissen Tageslängenwertes zwar aus, eine obere Grenze des gemäßen 
Tageslängenbereiches gibt es aber nicht. In gewisser Weise ist daher die 
Dunkelheit als der für das Zustandekommen der photoperiodischen 
Reaktion von Hyoscyamus entscheidende Faktor anzusprechen; die 
photoperiodische Reaktion ist hier als in den Blättern lokalisierte, durch 
die Dunkelphasen des Tag-und-Nacht-Wechsels bedingte Hemmungs- 
reaktion sekundären Charakters zu bezeichnen. Für die Blütenbildung 
selbst sind die Primär- und Sekundärvorgänge gleich wichtig; ihr Ein- 
treten oder Ausbleiben hängt vom Gleichgewichtszustand dieser beiden 
Vorgänge ab. Für die Auslösung der Blütenbildung müssen die Primär- 
vorgänge dabei einen bestimmten Schwellenwert der Wirksamkeit 
erreichen; über diesen Schwellenwert hinaus ist ihr weiterer Ablauf für 
den Eintritt der Blütenbildung dann ohne Bedeutung. Die Auslösung 
der Blütenbildung ist also in Übereinstimmung mit ihrem morphologischen 
(entwicklungsgeschichtlichen) Äquivalent, der Anlage des ersten Blüten- 
primordiums, ein ausgesprochener Alles-oder-Nichts- Vorgang. 

Mit vorstehend entwickelter Deutung der photoperiodischen Re- 
aktion von Hyoscyamus gewinnen, zunächst für diese Pflanze, zwei 
schon lange bekannte Begriffe des Photoperiodismus, die kritische Tages- 
länge und die photoperiodische Induktion, über das rein Deskriptive hinaus 
einen ganz bestimmten, exakt zu definierenden Inhalt. Die kritische 
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Tageslänge ist diejenige Tageslänge, bei der die Wirkung der Primär- 
vorgänge der Blütenbildung durch die der Sekundärvorgänge gerade 
aufgehoben wird. Die photoperiodische Induktion ist ein Ausdruck des 
Alles-oder-Nichts-Charakters der Auslösung der Blütenbildung. Ist die 
zur Auslösung der Blütenbildung erforderliche Wirkungsschwelle gegeben, 
so ist die weitere Aktivität der Primär- und damit zwangsläufig auch 
diejenige der Sekundärvorgänge für den Vorgang weiterhin gleichgültig; 
die Tageslänge ist also nur solange von Bedeutung, als die Primärvor- 
gänge ihren Schwellenwert nicht erreicht haben. Da die Wirkung der 
Sekundärvorgänge andererseits nicht unbegrenzt summationsfähig ist, 
hat auch länger dauernde Kurztageinwirkung auf die Blütenbildung 
keinen Einfluß; eine Gegeninduktion durch Kurztag findet nicht statt. 
Die photoperiodische Reaktionskurve von Hyoscyamus ist ein unmittel- 
barer Ausdruck der Abhängigkeit der Induktionszeit von der Tages- 
länge; der zur Auslösung der Blütenbildung erforderliche Schwellenwert 
wird um so schneller erreicht, je weiter sich die Tageslänge vom kritischen 
Wert entfernt. Der charakteristische Verlauf der Kurve, ihr anfangs 
sehr steiler, dann rasch sich abflachender Abfall (s. Abb. 1, S. 660) 
ergibt sich aus dem Verhältnis zwischen der Zeit, die die Primärvorgänge 
zur Erreichung ihrer Wirkungsschwelle insgesamt brauchen, und der- 
jenigen, die sie innerhalb des täglichen Zyklus tatsächlich wirksam sind. 
Die notwendige Gesamtlaufzeit ist ziemlich kurz; nach der Induktions- 
dauer in Dauerlicht beurteilt (vgl. Tabelle 1, S. 662) beträgt sie höchstens 
72 Stunden. Im Bereich hoher täglicher Lichtzeiten wirken sich daher 
Tageslängenunterschiede auf die erforderliche Zahl der Induktions- 
zyklen nur wenig oder gar nicht aus; im Bereich kürzerer Lichtzeiten, 
besonders in unmittelbarer Nähe der kritischen Tageslänge, müssen 
dieselben Unterschiede einen sehr hohen Einfluß haben. 


2. Die primären und sekundären Vorgänge der Blütenbildung 
bei Hyoscyamus. 

Die für das Zustandekommen der photoperiodischen Reaktion maB- 
gebenden Vorgänge der Blütenbildung bei Hyoscyamus wurden bisher 
rein formal betrachtet. Das geschah durchaus bewußt, da unseres Er- 
achtens eine gründliche formale Klärung physiologischer Vorgänge eine 
wesentliche Voraussetzung für die Analyse ihres realen Inhalts darstellt. 
Andererseits ist formale Betrachtungsweise nur solange fruchtbar und 
damit gerechtfertigt, als sie nicht Selbstzweck ist, sondern den gedank- 
lichen Unterbau für weitere kausal-analytische Arbeit bildet. Mit den 
im vorigen Abschnitt zusammengefaßten Vorstellungen scheint uns das 
Zustandekommen der photoperiodischen Reaktion von Hyoscyamus 
formal geklärt zu sein. Die nächste Stufe der Untersuchungen muß dem- 
nach die reale Begründung dieser Vorstellungen, d.h. die Analyse des 
„Inhalts‘ der primären und sekundären Vorgänge der Blütenbildung, sein. 
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Als erster Schritt in dieser Richtung ist zu prüfen, ob das bisher 
ermittelte Tatsachenmaterial irgendwelche Rückschlüsse auf die Natur 
der genannten Vorgänge zuläßt oder ihre Zuordnung zu bereits be- 
kannten Vorgängen gestattet. Wir stellen dabei in den Vordergrund 
der Erörterung je eine uns besonders naheliegend erscheinende Arbeits- 
hypothese, und zwar Identifizierung der Primärvorgänge der Blüten- 
bildung mit der Blühhormonproduktion, der Sekundärvorgänge mit Dissimi- 
lationsvorgängen. Bei diesen Vorstellungen gingen wir aus von den 
Sekundärvorgängen, und zwar von deren kennzeichnendsten Eigen- 
schaften, dem Charakter als Hemmungsvorgängen, der negativen Licht- 
und der stark positiven Temperaturabhängigkeit. Die Beschränkung 
der Wirksamkeit auf die Dunkelheit zusammen mit dem Hemmungs- 
charakter deutet von vornherein darauf, daß es sich bei den betreffenden 
Vorgängen um Antagonisten von Assimilationsvorgängen handelt. An- 
dererseits sind Dissimilationsvorgänge vor allen anderen physiologischen 
Abläufen in der Pflanze durch eine positive Temperaturabhängigkeit 
über einen weiten Temperaturbereich ausgezeichnet (z. B. LUNDEGÂRDH 
1924, JoHANSSON 1926 u. a.; s. a. LUNDEGÄRDH 1930). Für Hyoscyamus 
wurde dies in besonderen Versuchen über die CO,-Abgabe abgeschnittener 
Blätter (H. CLazs unveröff.) bestätigt. Man kann sich die Wirksam- 
keit der Sekundärvorgänge dann etwa derart vorstellen, daß in Tages- 
längen unterhalb der kritischen Dauer im Zusammenhang mit ihrer 
Tätigkeit Assimilate, die in irgendeiner Weise für die Blütenbildung 
notwendig sind, angegriffen werden und die Auslösung der Blütenbildung 
auf dieser Basis verhindert wird. Diese Vorstellung konnte inzwischen 
experimentell gestützt werden. Wenn sie zutrifft, so müssen sich Hyos- 
cyamus-Pflanzen durch Versorgung mit zusätzlichem Atmungsmaterial oder 
durch Hemmung der Atmung in den Dunkelphasen auch in Kurztagbe- 
dingungen zur Blütenbildung bringen lassen. Das ist in der Tat der 
Fall. Werden die Pflanzen mit einem verwertbaren Zucker infiltriert 
(MELCHERS und LANG 1942) oder während eines Teiles der Dunkelphasen 
in N,- oder CO,-Atmosphäre (MELCHERS und CLAES 1943) gehalten, so 
bilden sie Blütenanlagen auch unterhalb der kritischen Tageslänge. In 
diesem Zusammenhang gewinnt ein weiterer experimenteller Befund er- 
höhte Bedeutung, die ungünstige Wirkung hoher Lichtzeittemperaturen 
auf die Auslösung der Blütenbildung. Wenn die Sekundärvorgänge der 
Blütenbildung Antagonisten von Assimilationsvorgängen sind, so muß 
die Photosynthese für die Auslösung der Blütenbildung ebenfalls von 
ent:cheidender Bedeutung sein. Die Photosynthese erreicht nun, ganz im 
Gegensatz zur Atmung, ihr Temperaturoptimum ziemlich früh (bei 
Pflanzen gemäßigter Breiten und bei normaler CO,-Konzentration und 
Beleuchtungsstärke im allgemeinen bei ~ 20°; vgl. z. B. LUNDEGÂRDH 
1924, 1927, 1930; STÄLFELT 1939, dort weitere Literatur!). Die Bedeu- 
tung der Lichtzeittemperaturen für die Auslösung der Blütenbildung 
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kann man unter diesen Umständen auf die Beeinflussung der Assimila- 
tionsleistung zurückführen. 

Für die Beurteilung der Primärvorgänge der Blütenbildung sind zwei 
Eigenschaften von besonderem Gewicht, die Spezifität und der Alles- 
oder-Nichts-Charakter ihrer Wirkung. Die Identifizierung der Sekundär- 
vorgänge mit Dissimilationsvorgängen könnte den Gedanken aufkommeri 
lassen, daß für die Auslösung der Blütenbildung einfach ein gewisser 
Überschuß von Assimilation erforderlich ist. Die Versuche mit Unter- 
brechung der Induktionszeit haben aber gezeigt (S. 676), daß die End- 
stufe der Primärvorgänge der Blütenbildung durch die Sekundärvorgänge 
nicht angegriffen werden kann; für die Auslösung der Blütenbildung 
ist also ein spezifischer Faktor maßgebend. Es ist nun bekannt, daß 
photoperiodisch empfindliche Pflanzen in der nichtgemäßen Tageslänge 
durch Aufpfropfung blühfähiger Partner zur Blütenbildung gebracht 
werden können. In den bisherigen Versuchen (ÖAJLAHJAN 1936b, 1937a, 
Kap. VIII; Moskov 1937; KumPpeR und WiersuM 1937, u.a.) wurden 
als Testobjekt zwar durchweg Kurztagpflanzen in Langtagbedingungen 
verwendet; eigene unveröffentlichte Versuche, darunter solche mit 
Hyoscyamus, zeigten aber, daß in entsprechender Weise auch bei Lang- 
tagpflanzen unter Kurztagbedingungen durch Aufpfropfung von Kurz- 
tagpflanzen Blütenbildung ausgelöst wird. An der Auslösung der Blüten- 
bildung im Zusammenhang mit der photoperiodischen Reaktion ist also 
eine stoffliche Fernwirkung maßgebend beteiligt. Über die Natur der 
wirksamen Substanzen ist noch nichts bekannt; man nimmt aber im 
allgemeinen an, daß es sich um einen oder vielleicht mehrere spezifisch 
wirkende, hormonartige Stoffe handelt, und spricht von ‚Blühhormon‘“ 
oder ,,Bliihhormonen“. Allerdings ist die Spezifität der ,,Bliihhormon‘- 
wirkung durch die Pfropfversuche noch nicht streng bewiesen; es ist 
auch eine Übertragung unspezifischer Substanzen, z. B. irgendwelcher 
Assimilationsprodukte, denkbar. Nachdem jedoch durch unsere Ver- 
suche, von ganz anderer Seite her, gezeigt ist, daß der Auslösung der 
Blütenbildung eine spezifische Wirkung zugrunde liegt, gewinnt die 
Annahme spezifischer Blühstoffe zusätzlich an Wahrscheinlichkeit. Damit 
wird aber auch der Gedanke nahegelegt, die in den Pfropfversuchen wirk- 
samen Stoffe als echte Blühhormone anzusehen und sie mit den End- 
produkten der Primärvorgänge der Blütenbildung gleichzusetzen. Die 
Wirkungsweise der Blühhormone, wie man sie sich gedanklich vorstellen 
muß, entspricht andererseits völlig derjenigen der Primärvorgänge und 
deren Endprodukte. Da die Ausbildung von Blütenprimordien ein Alles- 
oder-Nichts-Vorgang ist, muß zur Auslösung der Blütenbildungeine ganz be- 
stimmte Blühhormonmenge gegeben sein; d.h. es müssen, genau wie es für 
die Endstufe der Primärvorgänge zu fordern ist, Blühhormone solange ange- 
häuft werden, bis ein bestimmter Schwellenwert erreicht ist, während eine 
Anhäufung über diesen Schwellenwert hinaus keine Bedeutung mehr hat. 
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Eine scheinbare Schwierigkeit ergibt sich bei der Frage der relativen Beteiligung 
der Blätter und der Rübe an den Vorgängen der Blütenbildung. Entblätterte 
@) Pflanzen, die zur Blütenbildung unfähig sind, werden durch Aufpfropfung 
einzelner Blätter von © Exemplaren in Langtagbedingungen zur Blütenbildung 
gebracht (Mercxers 1939); die Blühhormonsynthese erfolgt also in den Blättern. 
© Pflanzen bilden Blütenanlagen jedoch auch in völlig entblättertem Zustand; 
d.h. die Blühhormone können auf Kosten des in der Rübe vorhandenen Reserve- 
materials allein gebildet werden. Man kann fragen, weshalb dieses Material nicht 
auch unter Kurztagbedingungen zur Auslösung der Blütenbildung führt, vielmehr 
sogar die Aufpfropfung eines einzelnen Blattes die Blütenbildung wieder unter- 
drückt. Man muß sich jedoch vor Augen halten, daß bei physiologischen Re- 
aktionen die Kapazität der physiologischen Systeme als beschränkender Faktor 
wirkt. Die insgesamt erforderliche Blühhormonmenge kann nur nach und nach 
geliefert werden. Es ist daher, besonders wenn man sich den Unterschied in der 
Aktivität von Rübe und Blättern vergegenwärtigt, ohne weiteres denkbar, daß 
die von der Rübe gelieferten, für die Blühhormonsynthese geeigneten Substanzen 
bei Vorhandensein von Blättern in die in diesen ablaufenden Vorgänge einbezogen 
werden und unter Kurztagbedingungen für die Blütenbildung wiederum verloren 
gehen. In diesem Sinne dürfte auch die Wirkung der Wiederaufpfropfung von 
Sprossen oder einzelnen Blättern auf entblätterte Pflanzen zu verstehen sein. 

Zusammenfassend läßt sich dann folgendes Bild der Auslösung der 
Blütenbildung bei Hyoscyamus im Zusammenhang mit der Tageslängen- 
wirkung entwerfen: Durch die Photosynthese in den Lichtphasen des 
Tag-und-Nacht-Wechsels werden Assimilate gebildet, die als Ausgangs- 
produkte (Vorstufen) für die Blühhormonproduktion notwendig sind. 
Diese Assimilate können im Zusammenhang mit in den Blättern ab- 
laufenden Dissimilationsvorgängen anderweitig angegriffen werden. Zwi- 
schen der Assimilation und Blühhormonbildung einer- und der Dissimila- 
tion andererseits besteht dabei ein Antagonismus. Bei relativ langen 
Licht- und relativ kurzen Dunkelphasen, also in Langtagbedingungen, 
reichen die erzeugten Assimilatmengen für den Materialbedarf der Blüh- 
hormonbildung und der Dissimilation aus; beim umgekehrten Licht- 
Dunkel-Verhältnis, also in Kurztagbedingungen, werden die in Frage 
stehenden Assimilate vollständig abgebaut, so daß es nicht zur Blüten- 
bildung kommt. Die Wirkung der Entblätterung auf die Blütenbildung 
beruht auf Ausschaltung, die der Wiederaufpfropfung auf Wiederein- 
schaltung der Dissimilationsvorgänge. 

In diesem Entwurf lassen sich alle experimentell ermittelten Tat- 
sachen ungezwungen vereinigen. Vor allem wird er der Auffassung der 
Primärvorgänge als der unmittelbar zur Auslösung der Blütenbildung 
führenden Vorgänge und der Sekundärvorgänge als Folgevorgänge, 
deren Wirkung nicht unbegrenzt summationsfähig ist, gerecht. Das 
Blühhormon ist zweifellos als für die Determination von Blütenanlagen 
unmittelbar maßgebender Faktor anzusehen; die Primärvorgänge 
können als die Vorgänge der Auslösung der Blütenbildung selbst bezeichnet 
werden. Die Dissimilationsvorgänge greifen andererseits in den Gesamt- 
vorgang der Blütenbildung nachträglich ein; dabei können sie nur 
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solange wirksam werden, als für die Bühhormonproduktion geeignetes 
Assimilationsmaterial überhaupt vorhanden ist. Offen bleibt, ob die 
Dissimilationsvorgänge an der Auslösung der Blütenbildung direkt oder 
indirekt beteiligt sind, d. h. ob sie die als Vorstufen für die Blühhormon- 
bildung notwendigen Assimilate selbst angreifen oder auf dem Wege über 
andere Vorgänge wirksam werden. Durch die für das Ausbleiben der 
Blütenbildung verantwortliche Dissimilation werden bei weitem nicht alle 
in der Pflanze vorhandenen Assimilate abgebaut, da das Wachstum und 
alle übrigen Lebensfunktionen auch in Kurztagbedingungen weitergehen; 
es handelt sich also in jedem Fall um einen in seiner Kapazität beschränkten 
Vorgang. Wenn die Dissimilation an den Blühhormonvorstufen selbst 
angreift, so muß entweder ein spezifisches Atmungssystem vorliegen, 
das nur von ganz bestimmten Assimilaten ausgeht, oder das Potential 
der Blühhormonbildung ist von vornherein gering, so daß bei relativ 
ungünstigen Assimilationsbedingungen dieser Vorgang als erster ausfällt. 
Es ist aber auch denkbar, daß die Dissimilation nur die Energie für 
andere Vorgänge, z. B. das Wachstum, liefert und daß erst diese Vor- 
gänge bei allgemeiner Materialbeschränkung auf die für die Blühhormon- 
synthese erforderlichen Assimilationsprodukte übergreifen. 
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3. Die photoperiodische Reaktion der Langtagpflanzen. 

Die Auswertung der Versuchsergebnisse war bisher auf Hyocyamus 
niger beschränkt. Die Untersuchungen können aber natürlich nur dann 
allgemeines Interesse beanspruchen, wenn sie ein „Modell“ für die Ver- 
hältnisse bei allen Formen gleicher Reaktionsweise, also bei Langtag- 
pflanzen im allgemeinen, darstellen. Auf Grund der in der Literatur bis 
heute vorhandenen Angaben über das Verhalten solcher Pflanzen scheint 
uns eine solche Verallgemeinerung bereits jetzt möglich oder vielmehr not- 
wendig zu sein. Im einzelnen handelt es sich um folgende Feststellungen: 


1. Bei Spinat trat Blütenbildung im 24- bis 17-Stunden-Tag nach 
23 Tagen, im 16-Stunden-Tag nach 25 Tagen, im 15-Stunden-Tag nach 
29 Tagen und im 14-Stunden-Tag nach 16 Tagen ein (MoSkov 1940). 
Bei einer ljährigen Form von Beta vulgaris waren im Dauerlicht und 
21-Stunden-Tag alle Versuchspflanzen innerhalb von 20 Tagen zur Blüten- 
bildung gekommen; im 16-Stunden-Tag erfolgte diese nach — 7—12 
Wochen; im 14-Stunden-Tag hatten am Ende von — 12 Wochen 4 von 
15 Pflanzen Blüten angelegt (A. W. NayLoR 1941). Im 13-Stunden-Tag 
und darunter blieben Spinat wie Beta vegetativ. Auch bei Dill tritt 
Blütenbildung am schnellsten in Dauerlicht ein (HAMNER 1940, NayLor 
a. a. O.). 


2. Zur Induktion waren bei Beta erforderlich: In Dauerlicht 11 Tage, 
in 21-Stunden-Tag 12—13 Tage (NAYLOR a. à. O.), im 19-Stunden-Tag 
15 Tage oder einige mehr (HAMNER a. a. O.). Unterbrechung der 
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Dunkelphase von Kurztagen mit Licht führte bei Dill zur Auslösung 
der Blütenbildung (des Schossens), und zwar um so schneller, je größer 
das Lichtintervall war (NAYLOR a. a. O.). 

3. Die Aufnahme der Tageslängeneinwirkung erfolgt bei allen darauf 
hin untersuchten Langtagpflanzen durch die Blätter (vgl. S. 665). 

4. Unterbrechung der Langtaginduktion mit bis zu 16 Kurztagen 
beeinträchtigte ihre Wirksamkeit bei Beta genau so wie bei Hyoscyamus 
nicht (HAMNER a. a. O.); erst bei Einschalten von 32 Kurztagen wurde 
eine gewisse Abnahme der Wirkung bemerkbar. 

5. Bei Spinat war photoperiodische Induktion um so wirksamer, 
je tiefer die Temperatur war (Knorr 1939; gearbeitet wurde mit fol- 
genden Bereichen: 40—50° F, 50—60°, 60—70°, 70—80°; die Mittel- 
temperaturen betrugen danach ~ 7, 13, 18 und 24°C). Levkojen (,,Christ- 
mas Pink“), Tropaeolum majus (Golden Gleam), Gerste oder Roggen !, 
Medicago sativa und viele andere Langtagpflanzen zeigten typisches 
Langtagverhalten nur in mittleren Temperaturen (Minimum — 18,5° C); 
in tieferen (Minimum — 13°) kamen sie auch in Kurztag (bis zu 10 Stunden 
Licht täglich), in hohen (Minimum ~ 24°) dagegen weder in Kurztag 
noch in Langtag (natürlicher Tag + Zusatzlicht bis Mitternacht) zum 
Blühen (RoBERTS und STRUCKMEYER 1939; s. bes. Tabelle 1, S. 703). 
Durch Herabsetzung der Temperatur wird also in allen diesen Fällen 
die kritische Tageslänge offensichtlich nach unten, durch Heraufsetzung 
nach oben verschoben. 

Alle diese Feststellungen stimmen völlig mit den bei Hyoscyamus 
gemachten überein. Die photoperiodische Reaktionskurve entspricht 
dort, wo sie einigermaßen genau erfaßt wurde, derjenigen von Hyos- 
cyamus; der einzige Unterschied ist eine etwas verschiedene Lage der 
kritischen Tageslänge. Insbesondere wird die Blütenbildung durch 
Einschalten von Dunkelphasen in keiner Weise gefördert (Punkt 1). 
Schon auf Grund dieser Tatsache muß man bei dem Zustandekommen 
der photoperiodischen Reaktion aller Langtagpflanzen das Zusammen- 
wirken derselben Vorgänge annehmen wie bei Hyoscyamus. Die Beob- 
achtungen über die Abhängigkeit der Induktionsdauer von der Tages- 
länge (Punkt 2), die Lokalisation der Reaktion in den Blättern (Punkt 3), 
die Summationsmöglichkeit unterschwelliger Induktionen (Punkt 4) 
und ganz besonders die Temperaturabhängigkeit der Reaktion (Punkt 5) 
liegen in ganz der gleichen Richtung. Angaben, die sich dieser Deutung 
nicht einfügen, sind selten; im wesentlichen sind es einige Beobachtungen 
über abweichende Temperaturabhängigkeit. So wird nach ROBERTS 
und STRUCKMEYER (a. a. 0.) bei Bouvardia Humboldtii und nach Mur- 
NEEK (1940) bei Rudbeckia bicolor Blütenbildung in Kurztag gerade 
durch hohe Temperaturen ausgelöst (bei Rudbeckia z. B. durch 32° im 
7-Stunden-Tag). Doch scheint es sich hier um ausgeprägte Einzelfälle 


1 Im Original heißt es: „Barley (Secale cereale)“. 
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zu handeln, denen offenbar besondere Verhältnisse zugrunde liegen. 
Bei Rudbeckia speciosa ist keine derartige Wirkung hoher Temperaturen 
zu beobachten (MURNEEK); Rudbeckia laciniata verhält sich nach Be- 
funden von ROBERTS und STRUCKMEYER (à. a. 0.) wie eine typische 
Langtagpflanze. Von vereinzelten Sonderfällen, bei denen spezielle Unter- 
suchungen nötig sind, abgesehen, kann man daher die photoperiodische 
Reaktion der Langtagpflanzen allgemein charakterisieren als sekundäre 
Hemmungsreaktion, beruhend wahrscheinlich auf in den Dunkelphasen 
wirksam werdenden Dissimilationsvorgängen, die der Blühhormonbildung 
entgegenarbeiten. 

Diese Deutung weicht von der bisherigen Auffassung der photo- 
periodischen Reaktion von Lang- wie Kurztagpflanzen grundsätzlich ab. 
Soweit man sich über das Zustandekommen dieser Reaktion überhaupt 
Gedanken machte, war die Vorstellung allgemein die, daß in der gemäßen 
Tageslänge, also bei Langtagpflanzen unter Langtagbedingungen, bei 
Kurztagpflanzen unter Kurztagbedingungen, bestimmte für das Ein- 
treten der Blütenbildung notwendige Vorgänge abliefen, in der nicht- 
gemäßen dagegen nicht (z.B. CasLausan 1937a, Kap. IX; Moskov 
1937). Nachdem die Blühhormonhypothese durch die Pfropfversuche 
neue Begründung gewonnen hatte, wurde die Erklärung dahingehend 
präzisiert, daß in der gemäßen Tageslänge Blühhormone gebildet werden 
könnten, in der nichtgemäßen nicht. Kennzeichnend ist jedenfalls, daß, 
vielfach wohl unbewußt, die gemäße Tageslänge als das Entscheidende 
und ihre Wirkung als direkt und positiv angesehen und der nichtgemäßen 
eine rein passive Rolle zugeschrieben wurde. Daß auch das Umgekehrte 
der Fali sein, daß also die nichtgemäße Tageslänge die Blütenbildung 
aktiv unterdrücken könne, wurde kaum erwogen. Diesbezügliche Ge- 
danken finden sich nur bei Moskov (1936) und bei A. W. Navror (1941) 
angedeutet. Moskov schloß aus Versuchen mit der Kurztagpflanze 
Chrysanthemum, daß in der gemäßen Tageslänge (also Kurztag) in der 
Pflanze spezifische hormonartige, die Blütenbildung auslösende Stoffe 
gebildet werden, in der nichtgemäßen (also in Langtag) dagegen der 
Blütenbildung entgegenwirkende, vegetatives Wachstum bestimmende 
Stoffe. Die diesbezüglichen Versuche Moskovs und seine Schlußfolge- 
rung sind übrigens von anderen Autoren bestritten worden (CAJLAHJAN 
1937a, Kap. IX, b). NAyLor spricht den Gedanken, daß die Auslösung 
der Blütenbildung von 2 gegensätzlichen, in den Licht- bzw. Dunkel- 
phasen der photoperiodischen Zyklen ablaufenden Vorgänge abhängt und 
daß die Erreichung eines bestimmten Schwellenwertes dabei das ent- 
scheidende Ereignis ist, bereits ziemlich klar aus, wenn auch sein Ver- 
suchsmaterial, die oben angeführten Versuche mit den Langtagpflanzen 
Dill und Beta, noch nicht definitiv stichhaltig (not conclusive) ist. Er 
sagt: „This suggests (die auf S. 688, Punkt 2 erwähnten Versuche mit 
Unterbrechung der Dunkelphase) that there is a tendency for dill to 
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assume a physiological condition which becomes increasingly strong 
for the promotion of stem elongation during the photoperiod, but that 
during a dark period longer than the critical there is a retrogression to 
the condition prevailing previous to illumination“ (d.h. einem Zustand, 
der der Blütenbildung entgegenwirkt; a. a. O.S. 571) und „it appears, 
that over a period of time there is a slow accumulation of the residual 
effects of light which is slightly in excess of the critical day length, 
ultimately reaching a threshold value, which results in stem elongation 
and flower initiation‘ (ebenda). Nach den Ergebnissen an Hyoscyamus 
ist für die photoperiodische Reaktion der Langtagpflanzen gerade die 
nichtgemäße Tageslänge entscheidend; die Auslösung der Blütenbildung 
selbst und mit ihr die Blühhormonproduktion als die wahrscheinlich , 
unmittelbare Grundlage ist völlig licht- und damit tageslänge bhängig. 
Als die photoperiodische Reaktion von Langtagpflanzen ist, streng ge- 
nommen, nicht das Eintreten der Blütenbildung in Langtagbedingungen, 
sondern ihr Ausbleiben in Kurztagbedingungen anzusprechen. 

Es ist natürlich erwünscht, die hier auf Grund der Versuche mit 
H yoscyamus entwickelte Theorie in planvollen Untersuchungen an anderen 
Arten zu bestätigen. Man muß sich dabei aber von einem schematischen 
Vorgehen, insbesondere der Übertragung des entscheidenden Versuches, 
der Entblätterung der Pflanzen, hüten. Bei Pflanzen, die für derartige 
Versuche nicht dieselben günstigen Voraussetzungen mitbringen wie 
Hyoscyamus (vgl. S. 665), wird das Ergebnis häufig ganz nichtssagend 
sein. So führte bei der Langtagart Nicotiana silvestris Entblätterung in 
Kurztagbedingungen nicht zum Erscheinen von Blütenanlagen; jedoch 
blieben entblätterte Pflanzen auch im Langtag vegetativ. Nicotiana silvestris 
besitzt kein Speicherorgan ; außerdem tritt die Blütenbildung auf Langtag- 
behandlung hin wesentlich langsamer ein als bei Hyoscyamus. Wahr- 
scheinlich reichen die in dauernd entblätterten Pflanzen vorhandenen 
Reserven für die Vorgänge der Blütenbildung, z. B. die Produktion aus- 
reichender Blühhormonmengen, oder auch für das allgemeine Wachstum 
der Pflanzen nicht aus. Es ist denkbar, daß sich in solchen Fällen die 
Entscheidung durch Pfropfversuche erreichen läßt. Wenn die Aufpfropfung 
von Blättern von Nicotiana silvestris und anderen Formen, die sich mit 
Hyoscyamus pfropfen lassen, bei entblätterten Hyoscyamus-Pflanzen 
die Blütenbildung in Kurztagbedingungen unterdrückt, so darf man 
bei diesen Formen auf grundsätzlich dieselben Verhältnisse schließen wie 
bei Hyoscyamus. 

Unbeschadet der Durchführung solcher Versuche sei darauf hin- 
gewiesen, daß die von uns gegebene Deutung der photoperiodischen 
Reaktion der Langtagpflanzen verschiedene Einflüsse auf die Blüten- 
bildung bei diesen Pflanzen, vor allem die Bedeutung des Kohlenhydrat- 
Stickstoff-Verhältnisses, auf einheitlicher Grundlage verständlich zu 
machen vermag. Nach Kress (1903, 1904, 1905, 1906, 1918) ist für das 
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Eintreten der Blütenbildung eine Anhäufung von Kohlenhydraten in 
den Zellen der Pflanze notwendig, vor allem ein bestimmter Überschuß 
derselben gegenüber den Stickstoffverbindungen. Diese Auffassung 
wird durch zahlreiche Erfahrungen, vor allem der gärtnerischen Praxis, 
gestützt und konnte kürzlich durch v. DENFFER (1940) gerade für Langtag- 
pflanzen in exakten Versuchen bestätigt werden. Auch nach unserer 
Erklärung der photoperiodischen Reaktion der Langtagpflanzen ist die 
Assimilationstätigkeit und damit der Kohlenhydratgehalt der Zellen 
für die Blütenbildung von größter Bedeutung; eine relativ günstige 
Versorgung mit Assimilaten stellt die Voraussetzung für die Blühhormon- 
synthese dar. Die Bedeutung der Stickstoffversorgung läßt sich ähnlich 
erklären wie die Hemmwirkung der Dissimilationsvorgänge. Derselbe 
Antagonismus, der — direkt oder indirekt — zwischen der Blühhormon- 
synthese und Dissimilationsvorgängen besteht, kann auch zwischen der 
Blühhormonsynthese und der Synthese von N-haltigen Verbindungen, 
in erster Linie also Eiweißen, gegeben sein. Je günstiger die Stickstoff- 
versorgung der Pflanze ist, um so besser sind die Bedingungen des Eiweiß- 
aufbaues und um so mehr Assimilate werden der Blühhormonbildung 
entzogen. Auf diese Weise lassen sich die Theorie von Kress und die 
auf Sacus zurückgehende Blühhormonhypothese, die bisher als schroffe 
Gegensätze empfunden wurden, ungezwungen miteinander vereinigen. 


4. Photoperiodische Reaktion und Vernalisation bei Zweijährigen 

und Winterannuellen. 

Die in den vorangehenden Abschnitten entwickelte Erklärung der 
photoperiodischen Reaktion von Langtagpflanzen gilt gleichermaßen für 
ljährige sommerannuelle wie für winterannuelle und für 2jährige Lang- 
tagformen. Bei den beiden letzten Typen kommt als weiterer Ent- 
wicklungsfaktor die spezifische entwicklungsfördernde Wirkung tiefer 
Temperaturen, die Vernalisation, hinzu. Bei Winterannuellen lassen sich 
Vernalisation und Tageslängenwirkung dabei bis zu einem gewissen 
Grade ersetzen. Durch günstige photoperiodische Bedingungen wird 
die Auslösung der Blütenbildung auch bei fehlender oder unvollständiger 
Vernalisation beschleunigt; in nichtgemäßen Tageslängen wird sie 
durch möglichst vollständige Vernalisation gefördert (vgl. z. B. v. DENFFER 
1939). Purvıs und GREGORY (1937) stellten darüber hinaus fest, daß 
bei nichtvernalisiertem Winterroggen die Blütenanlage durch Kurztag- 
einwirkung, also die nichtgemäße Tageslänge, vorverlegt wird; von Voss 
(1938) wurde Ähnliches bei verschiedenen Winterweizen beobachtet. 
Unsere Versuche an €) Hyoscyamus-Pflanzen (s. S. 668) zeigen aber, 
daß bei echter Zweijährigkeit eine Ersetzung der Kältewirkung durch 
die Tageslänge nicht möglich ist und daß andererseits die Pflanzen in 
nichtvernalisiertem Zustand für die Tageslängeneinwirkung gänzlich 
unempfindlich sind. Daraus geht eindeutig hervor, daß die Vorgänge, die 
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der Vernalisation und der photoperiodischen Reaktion zugrunde liegen, 
voneinander scharf getrennt sind. Nur das Endergebnis der ersten ist 
für die letzten von Bedeutung, indem es die Voraussetzung für ihren 
Ablauf bildet. Das Ineinandergreifen von Vernalisation und Photo- 
periodismus bei Winterannuellen ist scheinbar. Da die Kältewirkung 
hier nur quantitativen Charakter trägt, die Vernalisationsvorgänge also 
auch, allerdings verlangsamt, in höheren Temperaturen abgeschlossen 
werden, können die photoperiodischen Vorgänge auch bei nicht kälte- 
behandelten Pflanzen vor sich gehen. Bei der Förderung der Blüten- 
anlage von nichtvernalisierten Wintergetreiden durch Kurztag muß 
es sich um einen besonderen Entwicklungsvorgang handeln. Bei diesen 
Formen scheint ein spezieller, lichtempfindlicher Vorgang vorhanden 
zu sein, der die Auslösung der Blütenbildung fördert, dessen Wirksam- 
keit jedoch verhältnismäßig beschränkt ist und nur unter für den Ablauf 
der Vernalisations- und photoperiodischen Entwicklungsvorgänge un- 
günstigen Bedingungen (hohe Temperatur und Kurztag) zum Ausdruck 
kommt. Daß der Kurztag die Kältewirkung nicht direkt „ersetzt‘, ist 
schon aus den Befunden von Voss (a. a. O.) zu schließen, nach denen die 
Möglichkeit zur Entwicklungsförderung durch Kälte und die durch Kurz- 
tag bei ein und derselben Weizensorte nicht parallel gehen. 

Daß die Temperaturabhängigkeit der photoperiodischen Reaktion 
mit der Vernalisation nichts zu tun hat, liegt auf der Hand. Da diese 
Temperaturabhängigkeit aber zu einer Förderung der Blütenbildung 
. durch tiefe Temperaturen führen kann, so ist sie bei Untersuchungen 
über Vernalisation, insbesondere bei quantitativ reagierenden Formen, 
sehr sorgfältig zu berücksichtigen. Wir halten es für wahrscheinlich, 
daß in vielen der Fälle, in denen ein ungleicher Erfolg der Kältebehand- 
lung in verschiedenen Tageslängen beobachtet wurde, nicht die Vernali- 
sationswirkung der tiefen Temperaturen, sondern ihr Einfluß auf die 
photoperiodische Reaktion das Ausschlaggebende ist. 


ö. Die photoperiodische Reaktion von Kurztagpflanzen. 

Es bleibt nun noch zu prüfen, wieweit die für Langtagpflanzen 
erreichte Aufklärung der photoperiodischen Reaktion Rückschlüsse auf 
die photoperiodische Reaktion bei Kurztagpflanzen zuläßt. Die Annahme 
liegt nahe, daß die Verhältnisse hier ganz entsprechend liegen, daß also 
die Auslösung der Blütenbildung primär tageslängenunabhängig sei und 
in nichtgemäßen Tageslängen durch sekundäre, hier also lichtbedürftige, 
Hemmungsvorgänge, unterdrückt würde. Einige Beobachtungen deuten 
auch in diese Richtung, vor allem die Feststellung von ROBERTS und 
STRUCKMEYER (1939), daß bei der als typische Kurztagpflanze bekannten 
Tabakrasse ,, Moryland-Mammut‘ Blütenbildung in tiefen Temperaturen 
auch in Largtag, in hohen dagegen weder in Langtag noch in Kurztag 
eintritt, daß also analog den Langtagpflanzen Temperaturhöhung die 
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Wirkung der nichtgemäßen Tageslänge verstärkt. Die Sachlage ist 
aber nicht so einfach. Zunächst steht die Art der Temperaturabhängigkeit 
beim Maryland-Mammut-Tabak ziemlich vereinzelt da; bei anderen 
Kurztagpflanzen (Biloxi-Sojabohnen:. BoRTHwICK und PARKER 1939, 
ROBERTS und STRUCKMEYER 1939, Xanthium pennsylvanicum: LONG 1939, 
Xanthium Strumarium und Euphorbia pulcherrima: RoBERTS und 
STRUCKMEYER à. à. 0.) wird durch tiefe Temperaturen die Blüten- 
bildung in Kurztag unterdrückt. Vor allem aber ist durch die Arbeiten 
von Moskov (1939, 1940) einerseits, HAMNER (1940), SNYDER (1940) und 
Mann (1940) andererseits erwiesen, daß an der Auslösung der Blüten- 
bildung von Kurztagpflanzen lichtempfindliche und lichtbedürftige, be- 
schränkt summationsfähige Vorgänge beteiligt sind, und daß beide zur 
Auslösung der Blütenbildung in förderndem Verhältnis stehen. Bei 
Kurztagpflanzen ist also die andere Möglichkeit für das Zustandekommen 
photoperiodischer Reaktionen, die Kombination zweier Vorgänge von 
gegensätzlicher Lichtabhängigkeit (vgl. S. 655), verwirklicht, wobei keiner 
dieser Vorgänge Hemmungscharakter trägt. Bei den meisten Kurztag- 
pflanzen ist für den Eintritt der Blütenbildung daher ein ständiger 
Wechsel von Licht- und Dunkelphasen bestimmter Dauer erforderlich 
(nur bei extrem empfindlichen Formen, wie Xanthium pennsylvanicum, 
ist ein einziger geeigneter Licht-Dunkel-Zyklus ausreichend: SNYDER und 
Mann à. a.0.). Der gemäße Tageslängenbereich ist also nach beiden 
Seiten begrenzt; die Kurztagpflanze hat zwei kritische Tageslängen 
(vgl. Abb. 7). Eine einfache, reziproke Gleichsetzung der photoperiodi- 
schen Reaktion von Lang- und Kurztagpflanzen ist unter den Um- 
ständen nicht angängig. Möglich und wahrscheinlich ist es dagegen, 
daß gewisse an dieser Reaktion beteiligte Vorgänge der Blütenbildung 
bei den beiden Pflanzentypen identisch sind. Es wurde bereits erwähnt, 
daß Langtagpflanzen in Kurztagbedingungen durch Aufpfropfung von 
Kurztagpflanzen zur Blütenbildung gebracht werden (eigene unveröffent- 
lichte Versuche, vgl. S. 686). Daß umgekehrt bei Kurztagpflanzen in Lang- 
tagbedingungen durch Aufpfropfen typischer (qualitativ reagierender) 
Langtagformen Blütenbildung ausgelöst wird, ist bereits bekannt (MEL- 
CHERS und LANG 1941). Wenn man annehmen darf — allerdings nur 
dann! —, daß in den Pfropfversuchen die Blühhormone selbst über- 
tragen werden, und nicht unspezifische Substanzen, aus denen, wenigstens 
bei Langtagpflanzen, Blühhormone gebildet werden können, so sind die 
Blühhormone von Lang- und Kurztagpflanzen identisch. Dann muß 
aber auch ihre Entstehüngsweise bei beiden Reaktionstypen dieselbe, 
d.h. die Blühhormonsynthese muß auch bei Kurztagpflanzen tageslängen- 
unabhängig sein. Wenn das zutrifft, so dürfte das Ausbleiben der Blüten- 
bildung unterhalb der unteren kritischen Tageslänge bei Kurztagpflanzen 
auf derselben Grundlage beruhen wie ihr Ausbleiben bei Langtag- 
pflanzen in Kurztagbedingungen, also auf der Wirkung von der Blüh- 
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hormonbildung entgegenarbeitenden Dissimilationsvorgängen. Für diese 
Auffassung spricht, daß die an der photoperiodischen Reaktion der Kurz- 
tagpflanzen beteiligten lichtbedürftigen Vorgänge nach Untersuchung von 
PARKER und BORTWICK (1940) und von Harper und v. Wirscx (1941a) 
in photosynthetischen Assimilationsvorgängen bestehen, daß also die 
Photosynthese auch hier, wahrscheinlich wiederum als Lieferant 
der Blühhormonvorstufen, für die Auslösung der Blütenbildung von 
entscheidender Bedeutung ist. Der Unterschied zwischen Lang- und 
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Abb. 7. Chrysanthemum, photoperiodische Reaktion (konstruiert nach Moëkov 1940). 
Abszisse: Tageslinge, Ordinate: Zeitdauer bis zum Erscheinen von Knospen. O—O Sorte 
»Chrysanthemiste Lionnet‘, @—@ Sorte „Queen Mary“. 
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Kurztagpflanzen in dieser Beziehung wäre nur quantitativ, indem die 
untere kritische Tageslänge der Kurztagpflanzen in den meisten Fällen 
wesentlich tiefer liegt als die kritische Tageslänge der Langtagpflanzen ; 
jedoch sind Kurztagpflanzen bekannt, die nur oberhalb relativ hoher 
Tageslängen zur Blütenbildung kommen (,,Mitteltagpflanzen‘‘, vgl. unter 
anderen ALLARD 1938, MoSKov 1940), also hinsichtlich der Dauer der 
Lichtphasen sich den Langtagpflanzen nähern. Das spezifische Kenn- 
zeichen der Kurztagpflanzen wären dann die positiv wirkenden, licht- 
empfindlichen Vorgänge der photoperiodischen Reaktion, durch deren 
Ausfall die Blütenbildung oberhalb der oberen kritischen Tageslänge 
verhindert wird. Wenn es gelingt, diese Vorgänge aufzuklären, so dürfte 
das gesamte Problem der Tageslängenabhängigkeit der Blütenbildung 
gelöst sein. Vorläufig läßt sich über den realen Inhalt dieser Vorgänge 
aber noch nichts aussagen; nur einige formale Tatsachen sind bekannt. 
Diese sind: 1. Die Vorgänge müssen, um innerhalb eines Licht-Dunkel- 
Zyklus wirksam zu werden, einen bestimmten Schwellenwert erreichen; 
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insofern trägt ihre Wirkung also Alles-oder-Nichts-Charakter (besonders 
HaMNER, a.a.Q.). 2. Vor Erreichung dieses Schwellenwertes wird die 
Wirkung schon durch kürzestfristige Lichteinwirkungen völlig aufgehoben 
(HAMNER und Bonner 1938; vgl. auch HAMNER a. a. 0. und SNYDER 
a.a.0.). 3. Werden Kurztagpflanzen über Kurztagbelichtung hinaus 
mit zusätzlichem Licht verschiedener Wellenlänge bestrahlt, so ent- 
spricht das sich ergebende Wirkungsspektrum dem Absorptionsspektrum 
des Chlorophylis (vgl. besonders Karunskıs 1937 und WırHRow und 
WırHrow 1942); die Hemmungswirkung des Lichtes wird offenbar 
durch das Chlorophyll vermittelt. Sehr wichtig für die Beurteilung 
dieser Vorgänge ist außerdem die Tatsache, daß, wenigstens nach der 
einzigen bisher vorliegenden Untersuchung (Lone 1939), bei Kurztag- 
pflanzen eine Summation der Induktionswirkung im Gegensatz zu 
Langtagpflanzen nicht oder nur sehr beschränkt möglich ist. Die licht- 
empfindlichen Vorgänge dürften danach unmittelbar in die Blühhormon- 
synthese eingreifen; bei ihrem Ausfall scheint es zur Bildung eines relativ 
stabilen Endproduktes, das über eine gewisse Zeit hin angehäuft werden 
könnte, nicht zu kommen. — 

Einen Versuch — bisher durchaus den einzigen —, die Entstehung 
photoperiodischer Reaktionen theoretisch umfassend zu deuten, hat 
BUNNING (1937, 1942) unternommen. Nach dieser Deutung hängt die 
Tageslängenabhängigkeit physiologischer Vorgänge mit der endogenen 
Rhythmik der Pflanze zusammen. Das Licht hat eine verschiedene 
Wirkung auf die Pflanze, je nachdem in welcher der beiden Phasen 
dieser Rhythmik dieselbe sich befindet. Die physiologischen Leistungen 
der Pflanze müssen daher je nach der Größe des täglichen Licht-Dunkel- 
Verhältnisses verschieden ausfallen. 

Es ist zunächst zu betonen, daß diese Theorie mit unserer in der 
Einleitung (S. 654) dargelegten Auffassung über das Zustandekommen 
photoperiodischer Reaktionen nicht in Widerspruch steht. Die beiden 
Phasen der endogenen Rhythmik sind auf Grund ihrer verschiedenen 
‚Empfindlichkeit gegenüber Licht nichts anderes als die Vorgänge ver- 
schiedener Lichtabhängigkeit, deren Zusammenwirken für die Tageslängen- 
abhängigkeit eines physiologischen Vorgangs nach unserer Ansicht Vor- 
aussetzung ist. Bünnınes Theorie geht nur einen — allerdings sehr wich- 
tigen — Schritt weiter, indem sie für die von uns geforderten ‚Prozesse‘ 
ganz bestimmte, prinzipiell schon lange bekannte Vorgänge in der Pflanze 
einsetzt und dabei alie oder doch die meisten photoperiodischen Reak- 
tionen auf diese Vorgänge zurückzuführen sucht. Speziell in bezug auf 
die Tageslängenabhängigkeit der Blütenbildung nimmt BÜNNING (1937) 
dabei an, daß Licht in der Morgenphase der endogenen Rhythmik das 
Eintreten der Blütenbildung fördert, Licht in der Abendphase dagegen 
hemmt. Langtagpflanzen sind nach der ursprünglichen Auffassung 
Biwnines durch eine relativ lange Morgen- und eine relativ kurze Abend- 
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phase ausgezeichnet, Kurztagpflanzen umgekehrt durch eine kurze 
Morgen- und lange Abendphase. Bei den ersten fällt daher auch bei ver- 
hältnismäßig hohen täglichen Lichtzeiten das Licht größtenteils in die 
Morgenphase und wirkt daher auf die Blütenbildung fördernd; bei den 
letzten fällt es dagegen bei gleicher Belichtungsdauer zu einem größeren 
Teil schon in die Abendphase und wirkt infolgedessen hemmend. 

Die Frage ist nun, wieweit diese Vorstellungen BÜNNINGS allgemeine 
Gültigkeit haben. Auf Kurztagpflanzen lassen sie sich, wie ohne wei- 
teres einzusehen ist, grundsätzlich anwenden. Bei diesen Pflanzen ist, 
wie soeben betont, zum Eintritt der Blütenbildung ein ständiger Wechsel 
von Licht- und Dunkelphasen bestimmter Dauer erforderlich, es liegt 
also eine exakte Parallele zu dem Wechsel der beiden Phasen der endo- 
genen Rhythmik vor. Darüber hinaus ist es möglich, sämtliche in der 
Literatur vorhandenen Angaben über die Wirkung verschiedener Licht- 
Dunkel-Rhythmen auf die Blütenbildung solcher Pflanzen auf Grund der 
Theorie BiNNINGs zu deuten (s. BÜNNING 1943). Die photoperiodische 
Reaktion der Kurztagpflanzen ordnet sich somit in einen größeren 
Erscheinungskomplex ein. Ihre Analyse gewinnt dadurch noch an 
Interesse, denn man kann hoffen, dabei auch Einblicke in die der endo- 
genen Rhythmik zugrunde liegenden Vorgänge — über die mit Ausnahme 
der neuen Feststellungen Binnines (1942) über Veränderungen des 
Kolloidzustandes der Chloroplasten und damit zusammenhängende Ände- 
rungen der Assimilationstätigkeit nichts Genaueres bekannt ist — zu 
gewinnen. 

Auf Langtagpflanzen im Sinne der von uns verwendeten, auf GARNER 
und ALLARD zurückgehenden Definition ist die Erklärung Biinninas 
dagegen, wie ebenfalls leicht einzusehen ist, nicht anwendbar. Diese 
Pflanzen legen Blüten optimal schnell in Dauerlicht an; irgendeine 
lichtempfindliche ,, Phase“, die zur Auslösung der Blütenbildung durch- 
gemacht werden müßte, gibt es bei ihnen nicht; die endogene Rhythmik 
kann demzufolge für den Vorgang nicht entscheidend sein. Man muß 
entweder annehmen, daß bei Kurztag- im Gegensatz zu Langtagpflanzen 
ein besonderer Mechanismus vorhanden ist, der eine Abhängigkeit der 
Blütenbildung von der endogenen Rhythmik bedingt, oder aber — das 
Wahrscheinlichere — daß die Lichtabhängigkeit der beiden Phasen dieser 
Rhythmik, insbesondere die Lichtempfindlichkeit der Abendphase, bei 
verschiedenen Pflanzen verschieden stark ausgeprägt ist. Insofern scheint 
es uns unberechtigt, von einer unmittelbaren, gleichsam zwangsläufigen 
Verankerung der Tageslängenabhängigkeit der Blütenbildung in der 
endogenen Rhythmik zu sprechen!. — 

1 Wir hatten Gelegenheit, unsere beiderseitigen Ansichten und die damit 
zusammenhängenden Fragen mit Herrn Prof. Bünnıne selbst eingehend zu dis- 


kutieren. Dabei konnten die anfänglich scheinbar vorhandenen Gegensätze be- 
hoben und eine wohl vollständige Übereinstimmung in allen wesentlichen Punkten 


erzielt werden. 
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Eine Analyse der Theorie von BÜNNING zeigt besonders deutlich, 
daß zwischen Lang- und Kurztagpflanzen gewisse grundsätzliche Unter- 
schiede der photoperiodischen Reaktion bestehen. Bei den ersten liegt, 
da Blütenbildung optimal schnell in Dauerlicht eintritt, ein Periodismus 
im strengen Sinne nicht vor. Man könnte so weit gehen, den Begriff 
„photoperiodisch empfindliche Pflanzen“ auf die Kurztagpflanzen zu 
beschränken und die Langtagpflanzen als besonderen Reaktionstyp, 
etwa als ,,dunkelheitgehemmte“ Pflanzen, aufzustellen. Solches Vor- 
gehen scheint uns aber nicht zweckmäßig zu sein. Die Tageslängen- 
abhängigkeit der Blütenbildung ist phänologisch ein wohl definierter, 
einheitlicher Erscheinungskmplex. Die Begriffe „Langtagpflanze“ und 
„Kurztagpflanze‘“ (und ‚„Tagneutrale‘‘) geben den Sachverhalt, so wie er 
uns in der Natur entgegentritt, unmißverständlich wieder. Die detaillierte 
Analyse der zugrunde liegenden Einzelvorgänge zeigt zwar, daß bei Lang- 
tagpflanzen anders als bei Kurztagpflanzen ein ständiger Licht-Dunkel- 
Wechsel zur Auslösung der Blütenbildung nicht nötig ist. Andererseits wird 
sich eine Langtagpflanze wie Hyoscyamus in einem Licht-Dunkel-Rhyth- 
mus etwa von 20:28 Stunden anders verhalten als in einem solchen von 
10: 14 Stunden; die Art des Licht-Dunkel-Wechsels ist also auch hier nicht 
gleichgültig. Das heißt aber, daß eine echte photoperiodische Reaktion 
gegeben ist, die wie die photoperiodische Reaktion der Kurztagpflanzen 
auf der Beteiligung verschiedenartiger, lichtabhängiger Einzelvorgänge 
an der Auslösung der Blütenbildung beruht. Der Unterschied der beiden 
Reaktionstypen beruht auf der Beschaffenheit der Einzelvorgänge und 
der Art ihrer Beziehung zum Gesamtvorgang; ein Teil dürfte bei den 
beiden Typen sogar identisch sein. Eine Änderung der Terminologie 
des Photoperiodismus würde für die Theorie also nichts Entscheidendes 
bringen; für die praktische Handhabung würde sie die Situation unnötig 
verwickeln. Wichtig ist es allerdings, sich bei der Zuordnung einer 
Pflanze zum Lang- oder Kurztagtyp den entscheidenden Unterschied 
zwischen diesen Typen zu vergegenwärtigen — die einseitige Begrenzung 
der gemäßen Tageslänge beim ersten, die zweiseitige beim zweiten. 
Im klaren sein muß man sich auch darüber, daß die ‚kritische Tages- 
länge‘, so wie der Begriff rein definitionsmäßig gebraucht wird, bei Lang- 
und Kurztagpflanzen etwas durchaus Verschiedenes darstellt. Der kriti- 
schen Tageslänge der Langtagpflanzen entspricht physiologisch bestenfalls 
die untere kritische Tageslänge der Kurztagpflanzen. Die obere kritische 
Tageslänge der letzten, die seit GARNER und ALLARD für die Charakteri- 
sierung der Kurztagpflanzen verwendet wird, ist etwas für diesen Reaktions- 
typ Spezifisches. Ein Äquivalent dafür gibt es bei Langtagpflanzen nicht. 
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6. Die Tageslä bhängigkeit der späteren Stadien der Blütenbildung. 


Die Untersuchungen über die photoperiodische Reaktion von Hyoscyamus 
galten, wie bereits in der Einleitung betont, in erster Linie der Anlage von Blüten- 
primordien. Einige Beobachtungen konnten aber auch über die folgenden Stadien 
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der Blütenbildung sowie über die Zusammenhänge zwischen der Auslösung der 
Blütenbildung und dem Schossen gemacht werden. Die Beobachtungen über die 
Weiterentwicklung der Blütenprimordien zu fertigen Blüten sind (s. S. 664): 

1. Auch diese Entwicklungsvorgänge hängen von der Tageslänge ab; die kri- 
tische Tageslänge scheint derjenigen der Auslösung der Blütenbildung zu ent- 
sprechen. 

2. Für die Weiterentwicklung der Blütenanlagen von der Tageslänge ist jedoch 
längere Langtageinwirkung erforderlich als für die Auslösung der Blütenbildung. 

3. Die Abhängigkeit der weiteren Stadien der Blütenbildung von der Tageslänge 
ist quantitativ, und zwar scheint sie die Form einer Sättigungskurve zu haben. 

Die einfachete Deutung dieser Verhältnisse ist, daß die Weiterentwicklung 
der Blüten von denselben Vorgängen wie ihre Anlage bestimmt wird, d. h. der 
Blühhormonsynthese und den dieser entgegenwirkenden Dissimilationsvorgängen. 
Die Weiterentwicklung der Blüten ist im Gegensatz zu ihrer Anlage quantitativ 
abgestuft; ein quantitativer Charakter der Blühhormonwirkung ist hier also durch- 
aus verständlich. Daß die Weiterentwicklung und Ausgestaltung der Blütenan- 
lagen (Inflores-enzanlagen) von der Blühhormonzufuhr abhängt, ist durch HARDER 
und Mitarbeiter (s. HARDER und v. Wirscx 1941, HARDER, v. Wırsch und Bopz 
1942, Harper, Bone und v. Wrrscx 1942) bei Kalanchoé Bloßfeldiana in umfang- 
reichen Versuchen sehr wahrscheinlich gemacht worden. Auch bei Xanthium hängt 
die Geschwindigkeit der Ausbildung der Infloreszenzen von der Induktionsdauer, 
also, wenn man will, von der Intensität der Blühhormonproduktion, ab (HAMNER 
und Bonner 1938, Mann 1940, F.L. Naytor 1941). Andererseits gibt es, wie 
schon in der Einleitung erwähnt (s. S. 653), Fälle, in denen die Tageslängen- 
abhängigkeit der Anlage und der Weiterentwicklung der Blüten gegensätzlich ist: 
Offenbar können bei der Weiterentwicklung der Blüten neben der Blühhormon- 
wirkung gelegentlich noch andere Vorgänge im Spiele sein. — Schossen und Blüten- 
bildung gehen bei Langtagpflanzen und bei Zweijährigen normalerweise sehr eng 
parallel. Im vegetativen Zustand bleibt die Achse rosettig gestaucht; sobald 
Blütenbildung einsetzt, beginnt sie sich zu strecken. In einigen unserer Versuche 
wurde aber eine Trennung der beiden Vorgänge beobachtet, und zwar sowohl 
Auslösung der Blütenbildung ohne Sproßstreckung (© Pflanzen in tiefer Tempera- 
tur nahe der kritischen Tageslänge, s. S. 681), als auch Sproßstreckung ohne Blüten- 
bildung (© Pflanzen in hoher Temperatur nahe der kritischen Tageslänge, s. S.680, 
und vernalisierte und beblätterte (+) Pflanzen in Dauerdunkel, s. S. 673). Die Be- 
obachtungen sind vereinzelt; über die maßgebenden Faktoren läßt sich noch nichts 
sagen. Sie zeigen aber auch so, daß der Auslösung der Blütenbildung und dem 
Schossen verschiedene Mechanismen zugrunde liegen. Allerdings müssen diese Me- 
chanismen in engem Zusammenhang stehen. Es scheint, daß bei Langtagpflanzen 
und Zweijährigen in vegetativem Zustand das Sproßwachstum gehemmt ist, und 
daß die Auslösung der Blütenbildung zur Aufhebung dieser Hemmung führt. Daß 
die Achsenstreckung bei Langtagpflanzen unter Kurztagbedingungen gehemmt ist, 
nimmt auch MurnEEK (1940) nach Versuchen an Rudbeckia bicolor an; er unter- 
scheidet ,,photoperiodische Induktion‘ (der Blütenbildung durch Langtag) und 
„photoperiodische Inhibition“ (der Achsenstreckung durch Kurztag). Da jedoch das 
Ausbleiben der Blütenbildung in Kurztagbedingungen ebenfalls ein ausgesprochener 
Hemmungsvorgang ist, ist der Gegensatz zwischen Ausbleiben der Blütenbildung und 
Ausbleiben der Sproßstreckung nicht so ausgeprägt, wie MURNEEK es annimmt. 


Zusammenfassung. 
I. Das Zustandekommen photoperiodischer Reaktionen ist zurück- 
zuführen auf das Zusammenwirken von mindestens 2 Einzelvorgängen 
verschiedener Lichtabhängigkeit, wobei die Wirkung mindestens des 
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einen nicht unbeschränkt summationsfähig sein darf. Die beiden ein- 
fachsten Möglichkeiten sind: 1. Zustmmenwirken eines positiv und eines 
negativ lichtabhängigen Vorganges, von denen der eine oder der andere 
oder auch beide beschränkt summationsfähig sein können; 2. Zusammen- 
wirken eines positiv oder negativ lichtabhängigen und eines lichtunab- 
hängigen Vorganges, von denen stets der lichtabhängige beschränkt 
summationsfähig sein muß. 

II. Die Tageslängenabhängigkeit der Auslösung der Blütenbildung 
bei Hyoscyamus niger kommt nach der 2. Möglichkeit zustande. An der 
Auslösung der Blütenbildung sind 2 Einzelvorgänge beteiligt, die ‚‚Primär- 
und Sekundärvorgänge der Blütenbildung“. Die ,,Primärvorgänge‘ sind 
lichtunabhängig. Sie sind für die Auslösung der Blütenbildung unmittelbar 
maßgebend, und zwar müssen sie, um wirksam zu werden, einen be- 
stimmten Schwellenwert der Wirkung erreichen; die Auslösung der 
Blütenbildung trägt also Alles-oder-Nichts-Charakter. Die Sekundär- 
vorgänge sind negativ lichtabhängig und beschränkt summationsfähig. 
Sie stellen Folgevorgänge dar und wirken den Primärvorgängen ent- 
gegen, sind also der Auslösung der Blütenbildung gegenüber Hemmungs- 


vorgänge. 

Die Blütenbildung bei Hyoscyamus bleibt infolgedessen unterhalb 
einer bestimmten Tageslänge aus; eine obere Grenze des die Blüten- 
bildung fördernden Tageslängenbereiches gibt es dagegen nicht. Als 
photoperiodische Reaktion von Hyoscyamus ist das Ausbleiben der 
Blütenbildung in Kurztag anzusehen; die Reaktion ist als sekundäre 
Hemmungsreaktion zu charakterisieren. Die Sekundärvorgänge der 
Blütenbildung sind in den sich entfaltenden und entfalteten Blättern 
lokalisiert. Durch Entfernung der Blätter wird die Tageslängenab- 
hängigkeit der Blütenbildung aufgehoben; durch Aufpfropfung schon 
eines Blattes wird sie wieder hergestellt. 

III. Die kritische Tageslänge von Hyoscyamus ist die Tageslänge, 
bei der die Wirkung der Primärvorgänge durch die der Sekundärvorgänge 
gerade aufgehoben wird. Die photoperiodische Induktion ist ein Aus- 
druck des Alles-oder-Nichts-Charakters der Auslösung der Blüten- 
bildung. Der Ablauf der Primär- und Sekundärvorgänge und damit die 
Tageslänge sind auf den Vorgang nur solange von Einfluß, als die Primär- 
vorgänge ihre Wirkungsschwelle nicht erreicht haben. Die photoperio- 
dische Reaktionskurve ist ein Ausdruck für die Abhängigkeit der In- 
duktionszeit von der Tageslänge. Der zur Auslösung der Blütenbildung 
notwendige Schwellenwert wird um so schneller erreicht, je weiter sich 
die Tageslänge vom kritischen Wert entfernt. Da die Sekundärvorgänge 
nieht unbegrenzt summationsfähig sind, findet eine Gegeninduktion 
durch Kurztageinwirkung nicht statt. 

IV. Die Primärvorgänge der Blütenbildung von Hyoscyamus dürften 
mit der Blühhormonbildung identisch sein, die Sekundärvorgänge mit 
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Dissimilationsvorgängen, die für die Blühhormonbildung erforderliche 
Assimilate — direkt oder indirekt — angreifen. 

V. Die für Hyoscyamus entwickelten Vorstellungen über das Zu- 
standekommen der photoperiodischen Reaktion sind mit größter Wahr- 
scheinlichkeit für alle Langtagpflanzen gültig. Sie ermöglichen es auch, 
die Theorie von KLEBS und die Blühhormonhypothese von Sachs auf 
einheitlicher Grundlage zu verstehen. 

VI. Die der photoperiodischen Reaktion und der Vernalisation bei 
Zweijährigen und Winterannuellen zugrunde liegenden Vorgänge sind 
voneinander unabhängig. Die ersten stellen aber die Voraussetzung für 
den Ablauf der letzten dar. 

VII. Die an der photoperiodischen Reaktion von Langtagpflanzen 
beteiligten Vorgänge dürften auch bei Kurztagpflanzen wirksam sein 
und das Ausbleiben der Blütenbildung unterhalb der unteren kritischen 
Tageslänge derselben bedingen. Charakteristisch für diese Pflanzen 
scheinen für die Auslösung der Blütenbildung notwendige lichtempfind- 
liche Vorgänge zu sein, deren Ausfall dem Ausbleiben der Blütenbildung 
oberhalb der oberen kritischen Tageslänge zugrunde liegt. _ 

VIII. Die Weiterentwicklung der Blütenprimordien dürfte ebenso 
wie ihre ‘Anlage von den Primär- und Sekundärprozessen der Blüten- 
bildung abhängen; jedoch trägt die Tageslängenwirkung hier quanti- 
tativen Charakter. 

Dem Reichsforschungsrat danken wir für die Unterstützung unserer Arbeiten, 
Fräulein U. WoeLrrer und H. Kuniscx für ihre Mitarbeit. Besonderer Dank 
gebührt dem Gartenpersonal des Kaiser-Wilhelm-Instituts für Biologie für die 
mühevolle Anzucht der Versuchspflanzen, insonderheit unserem im Osten gefal- 
lenen Inspektor Herrn HEINZ JENKE. 
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DIE SYMBIOSE IN DEN WURZELKNÖLLCHEN 
DER PODOCARPEEN. 


Von 
REINHOLD SCHAEDE, Breslau. 


Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 11. Juni 1943.) 


Schon viermal sind die Wurzelknöllchen der Podocarpeen hinsichtlich 
ihrer Symbiose der Gegenstand wissenschaftlicher Erörterungen gewesen, 
und doch ist eine nochmalige eingehende Untersuchung notwendig 
geworden; denn es stehen sich zwei Ergebnisse in so tiefem Zwiespalt 
gegenüber, daß ein Ausgleich unmöglich ist. 

Die Histologie der meist kugeligen Knöllchen, die im allgemeinen 
einen Durchmesser von ungefähr 1 mm besitzen und abgeänderte Seiten- 
wurzeln sind, braucht hier nicht nochmals beschrieben zu werden, da 
dies zuletzt durch von GUTTENBERG (1941, S. 58ff.) ausführlich geschehen 
ist. Wir können uns alsbald im ersten Teile dem Endophyten zuwenden 
und später im zweiten einigen cytologischen Beobachtungen. Zuerst 
aber ‚muß ‘berichtet werden, was bei den früheren Untersuchungen über 
die Symbiose angegeben worden ist. 


I. 


In seiner umfangreichen Arbeit über die Wurzelendophyten java- 
nischer Pflanzen schreibt JANSE (1897, S. 67), daß er in den Wurzeln 
und Knöllchen von Podocarpus cupressinus einen Pilz intrazellular 
verbreitet gefunden habe, dessen Hyphen Knäuel sowie Sporangiolen 
bilden und außerdem rundliche mit Nährstoffen gefüllte Vesikeln; 
der Endophyt fehle in den Knöllchen nur selten. JANSE hat schon 
Entwicklung und Aufbau der Wurzelknöllchen eingehend dargestellt 
und sie als Seitenwurzeln erkannt, die ihr Wachstum sehr bald einstellen. 
Die stark entwickelte Rinde der Knöllchen stirbt, wie die primäre der 
Wurzeln, stets ab, ihr Zentralzylinder dagegen bleibt am Leben und erzeugt 
vermittelst eines Vegetationskegels ein neues Knöllchen, ein Vorgang, 
der sich wiederholen kann, so daß die zuletzt entstandenen Knöllchen von 
den zerdrückten und allmählich verrottenden Resten der älteren um- 
geben sind besonders in ihren basalen Teilen. Mit besseren Hilfsmitteln 
und daher gründlicher hat SxrBATA (1902, S. 644ff.) die Wurzelknöllchen 
mehrerer Podocarpus-Arten untersucht und innerhalb ihrer lebenden 
Zellen ein querwandloses Mycel mit Sporangiolen und Vesikeln an- 
getroffen, entsprechend den Angaben von JANSE. Einzelne Knöllchen 
waren pilzfrei. Die Hyphen werden nach SHIBATA in einem gewissen 
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übrig bleiben. Auf einige Einzelheiten, die SHrBATA bringt, werden wir 
später noch zurückkommen. 

Ganz anders lauten die Angaben der nun folgenden beiden Autoren. 
Miss SPRATT (1912) isolierte aus den Knöllchen mehrerer Podocarpeen 
Bacterium radicicola und behauptet, in den lebenden Zellen dessen Stäb- 
chen und Zoogloeen gesehen zu haben, ,,undoubtedly analogous‘‘ denen 
der Leguminosenknöllchen. Pilzhyphen, die auch sie gelegentlich an- 
getroffen hat, sollen mit der Symbiose nichts zu tun haben. Gegenüber 
diesen Angaben wird man indessen kritisch gestimmt, wenn man berück- 
sichtigt, daß SPRATT B. radicicola als Endophyten auch für die Knöllchen 
von Alnus und Elaeagnus aufgeführt hat, die doch von Strahlenpilzen 
besiedelt sind, wie durch mehrere Forscher einwandfrei nachgewiesen 
worden ist (Literatur bei SCHAEDE 1943). Dazu kommt, daß Miss SPRATTS 
Zeichnungen der Zoogloeen und Bakterien kein Vertrauen zu erwecken 
vermögen bei jemandem, der die des B. radicicola aus eigener Erfahrung 
kennt. Andererseits ist McLuckıe (1923) hinsichtlich der Podocarpus- 
Knöllchen zu einem ganz ähnlichen Ergebnis gekommen wie SPRATT, 
nur mit dem Unterschiede, daß er das isolierte stickstoffsammelnde 
Bakterium nicht mit B. radicicola identifiziert. Nun finden sich in dem 
gleichen Bande, der die Veröffentlichung über Podocarpus enthält, 
noch zwei andere Arbeiten von McLuokiE über Symbiosen. Die eine 
behandelt die Wurzelknöllchen von Casuarina, die andere die Orchidee 
Gastrodia sesamoides; in beiden Fällen hat McLuckIıE wieder freien 
Stickstoff bindende Bakterien isoliert und in den Zellen gesehen, bei 
Gastrodia außerdem einen Pilz. Dagegen steht fest, daß die Casuarinen 
mit Actinomyceten in Symbiose leben und die Gastrodia-Arten ausschließ- 
lich mit Hymenomyceten (Literatur bei SOHAEDE 1943). Diese Tat- 
sachen sind nicht zu einer Stütze für MoLvckIEs Angaben über Podocarpus 


Hieraus ergibt sich die dringende Notwendigkeit einer Klärung der 
Verhältnisse, ob eine Mykorrhiza vorliegt oder eine Bakteriensymbiose 
oder beides gleichzeitig. Zur Untersuchung standen Podocarpus chinensis 
Watt. und P. nubigena LinDL. zur Verfügung. Wesentliche Unterschiede 
des Befundes in den Knöllchen der einzelnen Arten bestehen nicht, 
worauf SHIBATA bereits hingewiesen hat; wo Besonderheiten auftreten, 
wird das an geeigneter Stelle vermerkt werden. 

Einige Ausführungen über die Technik sind unerläßlich. Die Knöllchen wurden 
in den ersten Tagen des Juni und gegen Ende September 1942 von Topfpflanzen 
entnommen, während diese im Freien standen, sowie Mitte November, als sie in das 
Gewächshaus gebracht worden waren. Fixiert wurde mit den Mitteln nach JuEL, 
Benpa und mit Sublimat-Eisessig. Das Ergebnis sei gleich vorweggenommen. 
Das Gemisch nach JUEL versagte ganz. Die Fixierung nach BEnDA gab gute Bilder, 
soweit das Mittel gut gewirkt hatte, was aber in den einzelnen Knöllchen sogar örtlich 
sehr verschieden ausgefallen war trotz gründlichen Evakuierens, so daß dieses Material 
nur recht beschränkt brauchbar war. Zufriedenstellend hat Sublimat-Eisessig ge- 
wirkt. Von den nach dem üblichen Verfahren in Paraffin eingebetteten Knöllchen 
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wurden ungefähr 70 mikrotomiert; die Schnittdicke von 10 Mikron erwies sich als 
geeignet. Beim Übertragen der Präparate nach dem Entparaffinieren in wasserhaltige 
Medien ergab sich die Schwierigkeit, daß sich die Schnitte leicht von den Objekt- 
trägern ablösten, obwohl diese fettfrei gemacht waren und Eiweiß-Glycerin zum 
Aufkleben benutzt wurde. Einwandfreie Schnittserien, auf die keinesfalls verzichtet 
werden konnte, waren dadurch in Frage gestellt. Das Abspringen geht darauf zu- 
rück, daß die Zellmembranen der Knöllchenrinde netzförmige Verdickungen ! be- 
sitzen (vgl. von GUTTENBERG, S. 29). Wenn diese Membranen Wasser aufsaugen, 
quellen sie ungleichmäßig und reißen dabei die Schnitte häufig von den Objekt- 
trägern los. Diesem Übelstand wurde dadurch abgeholfen, daß die Färbung in 
alkoholischen Lösungen vorgenommen wurde. Nach einigem Herumprobieren 
bewährte sich folgende Methode: Die Präparate kamen nach Entfernung des Paraffins 
und kurzem Verweilen in Alkohol 95% für 10 Minuten in eine Lösung von 0,05% 
Anilinblau in Alkohol 90% und darauf unmittelbar für 20 Minuten in eine von 
0,1% Fuchsin im gleichen Lösungsmittel. Sie wurden dann für einige Sekunden 
in Alkohol 95% sowie in Xylol-Alkohol gebracht und schließlich nach kurzem Ver- 
weilen in Xylol in Xylol-Kolophonium eingebettet. In dem mit Sublimat-Eisessig 
fixierten Material fiel die Färbung im Rindengewebe der Knöllchen folgendermaßen 
aus: Zellmembranen und Pilzmembranen karmoisin, Cytoplasma blaurot, Karyotin 
gelbrot, Kernmembran rot, Nucleolen gelblich. Das nach BENDA fixierte Material 
zeigte eine ganz ähnliche Färbung. Dieses Ergebnis gilt jedoch nur für die Knöllchen- 
rinde, auf die es bei den vorliegenden Untersuchungen allein ankommt, während 
in den Zellen des Zentralzylinders keine so gut differenzierte Färbung eintritt und das 
Verfahren darum für diese nicht brauchbar ist. Für die mittleren Vergrößerungen 
diente ein Apochromat 4 mm n. A. 0,95, für die starken ein Apochromat 2 mm n. A. 
1,32 von W. & H. Seibert in Wetzlar, mit dem auch die Zeichnungen? hergestellt 
sind, ebenso die Mikrophotographien, zu denen die Aufsatzkamera ,,Makam‘ von 
E. Leitz in Wetzlar verhalf. 


Zunächst möge der allgemeine Befund in den Knöllchen erörtert 
werden, um später auf Einzelheiten einzugehen. Obwohl ein umfangreiches 
Material sehr genau untersucht wurde, ließen sich in der lebenden Knöllchen- 
rinde niemals Bakterien und Zoogloeen auffinden. Die Zellen waren vielmehr 
von einem spezifischen Pilze mit querwandlosen Hyphen besiedelt, der in 
seinen augenfälligsten Merkmalen mit dem von JANSE (S. 67) und SHIBATA 
(S. 645) gefundenen übereinstimmt. Eine genaue Beschreibung wird 
später folgen. Der Pilz sei, um ihm der Kürze halber eine vorläufige 
Bezeichnung zu geben, Mycel P genannt. Es könnte nun eingewendet 
werden, daß die Zoogloeen und Bakterien von JANSE und SHIBATA 
übersehen worden seien. Diese Möglichkeit wäre für JANSE vielleicht 
in Erwägung zu ziehen, für SHIBATA dagegen schwerlich, weil er mit 
gefärbten Mikrotomschnitten gearbeitet hat. Gegen die vorliegenden 
neuen Untersuchungen könnte angeführt werden, daß Zoogloeen und 


1 Die Verdiekungen werden übrigens nicht erst im Herbst gebildet, wie SPRATT 
(S. 807) behauptet, sondern entstehen unabhängig von der Jahreszeit im Laufe 
der natürlichen Entwicklung des Rindengewebes, gleichgültig, ob es den Endophyten 
birgt oder nicht. 

2 Dank schulde ich dem naturwissenschaftlichen Zeichner der Universität 
Breslau, Herrn PauL Rose, für die Anfertigung der Zeichnungen nach den mikro- 
skopischen Bildern. Subjektive Darstellung meinerseits kommt daher nicht in 
Betracht. 

Planta Bd. 33. 46a 
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Bakterien sich mit dem angegebenen Verfahren nicht gefärbt und damit 
der Beobachtung entzogen hätten. Das trifft jedoch nicht zu, denn Bak- 
terien, die sich in den äußersten Zellschichten der toten Knöllchenrinde 
angesiedelt hatten, wurden gefärbt und ohne weiteres erkannt. Außerdem 
habe ich mich nicht ausschließlich auf die neue Färbemethode verlassen, 
sondern auch Präparate mit dem wäßrigen Fuchsin-Jodgrüngemisch 
behandelt, das sich bei meinen Untersuchungen der Leguminosenknöllchen 
sehr gut bewährt hat (Literatur bei SCHAEDE 1943), indem sich gerade 
Bacterium radicicola intensiv rot färbte. Dergleichen Einwände, wie die 
erwähnten, scheiden also vollständig aus. 

Ein ganz anderes Bild erhält man von der toten Rinde der Knöllchen!, 
Für die Symbiose hat diese zwar keinerlei Bedeutung, aber zur völligen 
Klarstellung der Verhältnisse ist es notwendig, darauf einzugehen. 
Des besseren Verständnisses wegen muß vorgreifend erwähnt werden, 
daß das Mycel P im normalen Verlauf der Dinge stets verdaut wird und 
nur eingeschrumpfte Membranreste von ihm übrig bleiben, die sich an 
charakteristischen Merkmalen in den toten Zellen leicht erkennen lassen. 
Außerdem pflegt das tote Rindengewebe von mehreren vom Mycel P 
deutlich verschiedenen Hyphen durchzogen zu sein, die zum Teil Quer- 
wände und dickere Membranen aufweisen; endlich kommen sehr dünne 
Fäden vor, die gewiß Actinomyceten angehören, und in sowie auf den 
äußersten Schichten auch Bakterien. Daß sich in dem abgestorbenen 
Gewebe mancherlei Saprophyten des Bodens ansiedeln, bedarf keiner 
Erläuterung. Der Befund eines der Knöllchen mit toter Rinde verdient 
besondere Erwähnung. In einem Teil enthielten die ihres plasmatischen 
Inhaltes gänzlich entleerten Zellen die Überreste des Mycels P, in einem 
anderen Hyphen mit Querwänden und mit dicker bräunlicher Membran. 
An ihnen saßen in den peripheren Zellenlagen vierzellige braune Konidien 
von keulenähnlicher Gestalt. Dieses Mycel stand an einer Stelle infolge 
von Zerstörung der äußersten Rindenzellen mit der Umwelt in aus- 
giebiger Verbindung, und hier traten die Konidien am häufigsten auf, 
dazu waren die Hyphen stellenweise in Oidien zergliedert. Schließlich 
waren noch die erwähnten sehr dünnen Fäden vorhanden. Das eben 
beschriebene Mycel mit den charakteristischen Konidien wurde einmal 
auch in der toten Wurzelrinde angetroffen. Es ist übrigens schon von 
McLuckie (S. 91) gesehen und abgebildet worden, doch hat dieser nicht 
bemerkt, daß es sich in erster Linie im toten Rindengewebe ansiedelt, 
wo es wiederholt beobachtet wurde. Offenbar liegt ein verbreiteter 
Erdbewohner vor. 

1 Es sei schon hier darauf hingewiesen, daß das Absterben der Knöllchenrinde 
nicht mit der Besiedelung durch das Mycel P in Zusammenhang steht, sondern daß 
es regelmäßig auch bei Ausbleiben der Infektion eintritt. Dieses Verhalten entspricht 
dem der primären Wurzelrinde bei den Podocarpeen und einigen anderen Gymno- 


spermen, wo das Periderm vom Pericambium erzeugt wird (VON GUTTENBERG, 
S. 32, 45). 
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Ein Knöllchen zeigte, daß dieser Pilz gelegentlich auch die lebende 
Knöllchenrinde befallen kann, dann aber tötet er die Zellen, in die ein- 
zudringen ihm gelingt. Es handelte sich um ein ausgewachsenes Knöllchen 
mit unversehrtem Rindengewebe. An drei Stellen ging die Besiedelung 
mit dem Mycel P gerade vor sich, das erst wenige Zellen besetzt hatte. 
An drei anderen Stellen war.in einigen Zellen der äußersten Lagen ein 
anderes Mycel zu finden, das sich nach 
außen hin in Hyphen mit Querwänden 
fortsetzte, an denen einige jener vier- 
zelligen keuligen Konidien saßen. Der 
plasmatische Inhalt aller von diesem 
Pilze befallenen Zellen war tot und des- 
organisiert, zweifellos von ihm vernichtet, 
der hier einmal als schädigender Parasit 
aufgetreten ist. 


Wendenwir uns nun den Eigenschaften 
des symbiontischen M ycels P zu, wie es sich 
in den lebenden Zellen der Knöllchenrinde 
darbietet. Die querwandlosen Hyphen 
sind im Durchschnitt 2—6 Mikron dick, 
doch besteht große Unregelmäßigkeit, 
so daß dickere und dünnere Stellen ein- 
ander regellos ablösen (Abb. 1). An den 
Durchtrittsstellen durch die Zellwände 
pflegen sich die Hyphen ET Im Abb. 1. Hyphen des endophytischen 
Inneren der Zellen führen sie wenige  Pilzes der Wurzelknöllchen von Podo- 
Windungen aus und verzweigen sich dabei “7 (of … = “ing: * Ag" ré ui 
spärlich. Die Membran der Hyphen ist Vergr. 920 x. 
verhältnismäßig dünn, sie umschließt 
das deutlich sichtbare Cytoplasma mit Vakuolen und zahlreichen kleinen 
Kernen in unregelmäßiger Verteilung. 

Die dicken Hyphen tragen an kurzen dünnen Seitenästen die Arbuskeln. 
Sie werden gebildet von vielen, kaum 1 Mikron dicken kurzen Verzwei- 
gungen in dichter straußartiger Anordnung (Abb. 2, 3). Beim ersten 
Anblick denkt man an einen Hexenbesen oder, wenn die Ästchen sehr dicht 
stehen, an Blumenkohl. Die Darstellung dieser Gebilde durch Zeichnung 
wie Photographie stößt aus naheliegenden Gründen auf gewisse Schwierig- 
keiten, und darum können Abbildungen eine vollkommene Vorstellung 
von ihnen wohl nicht vermitteln. Das Cytoplasma ist in den Arbuskel- 
astchen nur schwer zu erkennen, Kerne sind nie darin gewiß aus dem 
einfachen Grunde, weil sie zu groß sind. In manchen Zellen sind nur 
wenige Arbuskeln zu finden, in anderen nehmen sie fast den ganzen von 
Hyphen nicht beanspruchten Raum ein. Daß JANSE diese Gebilde nicht 
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Abb. 2. 
Die Arbuskeln des Endophyten. 
Vergr. 920 x. 





Abb. 3. Hyphen mit Arbuskeln. 
Etwas unterhalb der Mitte über den 
Hyphen der Zellkern, in ihnen einige 

Kerne des Pilzes. Vergr. 1200 x. 
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gesehen hat, ist verständlich; daß sie aber SHIBATA entgangen sind, ver- 
wundert mich, denn sie werden in seinen Knöllchen schwerlich gefehlt 
haben, waren sie doch in allen meinen verpilzten Knöllchen in Menge 


vorhanden. Wahrscheinlich waren die 


“ sehr dünnen Arbuskelästchen in SHIBATAS 


Präparaten infolge von Fixierungs- 
mängeln verklebt, so daß er sie für Cyto- 
plasmamassen der Wirtszellen angesehen 
hat. Zu dieser Auffassung bin ich durch 
seine Angabe gekommen, das Cytoplasma 
der infizierten Zellen werde vermehrt 
(SHIBATA, S. 646), und er bildet auch eine 
verpilzte Zelle mit sehr reichem Gehalt 
daran ab (Tafel 14, Fig. 8). Dagegen 
habe ich immer nur eine recht geringe 
Plasmamenge gefunden, die zum größten 
Teile die Zellwände in dünner Schicht 
überzog und die Kerne umgab. Außer- 
dem zeigten die Hyphen eine zarte 
Cytoplasmahülle, die mit Hilfe der an- 
gewandten Methode sich deutlich ge- 


färbt abhob. Ob auch die Astchen der Arbuskeln Plasmahüllen 
besitzen, ließ sich infolge ihrer dichten Anordnung und Kleinheit nicht 
mit Sicherheit ermitteln, doch ist es wahrscheinlich. Wir kommen 


später auf diese Frage noch einmal zu- 
rück (8. 711). 

Was es mit den Sporangiolen, die 
JANSE sowohl wie SHIBATA beobachtet 
hat, für eine Bewandtnis hat, wird in 
dem Abschnitt über die Verdauung des 
Mycels P zu behandeln sein (S. 710). 

Gleich den eben genannten beiden 
Forschern habe auch ich die Vesikeln 
beobachtet. Es sind Anschwellungen von 
meist kugeliger oder birnenähnlicher Ge- 
stalt, die gewöhnlich an den Enden von 
Hyphen sitzen (Abb.4), in selteneren 
Fällen Auftreibungen des Mycels dar- 
stellen (Abb. 8, 9), wobei eine der von 
ihnen auslaufenden Hyphen dünner zu 


sein pflegt als die andere. Sie haben in fertigem Zustande eine dickere 
Membran als die Hyphen, enthalten reichlich Plasma sowie gewiß auch 
Reservestoffe, und wenn ihr Inhalt nicht zu dicht ist, lassen sich viele 
kleine Kerne in ihnen gut erkennen. Eine trennende Wand zwischen 
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Vesikeln und Traghyphen wurde niemals gesehen. Bei Podocarpus 
nubigena habe ich die Vesikeln nur in etwa dem vierten Teile der unter- 
suchten Knöllchen angetroffen und zwar allein in den peripheren Zell- 
lagen, oft in der Epidermis und der Subepidermis. Ihre Zahl in den 
einzelnen Knöllchen war recht verschieden, in manchen waren es nur 
einzelne, in anderen mehr als 20. In den Resten der toten Knöllchenrinde 
wurden sie gleichfalls angetroffen, waren hier aber sehr oft leer und häufig 
gleich den Zellen zusammengedrückt. Bei Podocarpus chinensis habe ich 
in der lebenden Knöllchenrinde nur einmal eine einzige Vesikel gefunden, 
in der toten Rinde waren -sie dagegen keine 
Seltenheit, teils inhaltsreich, teils leer. Ob 
diese Vesikeln erst im toten Gewebe ent- 
standen sind, läßt sich nicht entscheiden. 
Möglich ist ja auch, daß die Bedingungen für 
die Bildung der Vesikeln in den lebenden 
Zellen für P. chinensis zufällig nicht günstig 
waren ; traten sie doch auch bei P. nubigena nur 
in einem Teile der Knöllchen und auch hier mit- 
unter in sehr geringer Zahl auf. Man könnte 
die Vesikeln als Reserve- oder Dauerorgane 
des Pilzes ansprechen, aber wir werden sehen, Abb.4. Vesikel mit zahlreichen 
daß die Dinge so einfacher Natur nicht sind. er de OS le 
Diese Organe werden uns in einem späteren Ab- geschrumpft. Vergr. 1000 x. 
schnitte noch eingehend beschäftigen (S.711 f.). 

In der schon recht zeitig absterbenden primären Rinde der Wurzeln 
wurden neben Actinomycesfäden und verschiedenen Mycelien auch eines 
beobachtet, das dem Mycel P ähnelt und auch Vesikeln besitzen kann. 
JANSE (S. 67) hat es bereits gesehen. Die Hyphen verhalten sich etwas 
anders als die des Mycels P, denn sie durchziehen das Rindengewebe spär- 
lich, führen zwar wenige Windungen in den Zellen aus, aber die Arbuskeln 
fehlen ganz. Die Vesikeln waren teils gefüllt, teils leer. Eine junge Wurzel 
von: Podocarpus chinensis bewies, daß dieser Pilz die lebende Rinde 
befallen kann, ohne ihre Zellen zu schädigen. Doch könnte es sein, daß 
er nach dem Tode der Wurzelrinde noch weiter wächst, wie andere Pilze 
es überhaupt nur tun. Ob das in Rede stehende Mycel mit dem Mycel P 
identisch ist, läßt sich nicht mit Sicherheit sagen, aber die Möglichkeit 
wäre in Betracht zu ziehen. Die andersartige Entwicklung in der lebenden 
Knöllchenrinde würde dann durch die hier gebotenen besonderen Ernäh- 
rungs- und Lebensbedingungen verursacht sein. 





Meine Präparate zeigten ganz klar die Infektion der lebenden Knöllchen- 
rinde durch das Mycel P und dessen Ausbreitung darin. Junge Knöllchen 
wurden niemals befallen, das trat erst ein, wenn ihre Entwicklung in 
einen späteren Zustand gelangt oder vollendet war. Das Außenmycel 
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zeichnet sich durch auffallende Dicke der Membranen aus, was SHIBATA 
schon bemerkt hat. Die Hyphen dringen entweder sofort in die Epidermis- 
zellen ein oder lösen deren Mittellamellen auf, um erst in der Subepidermis 
zu intrazellularem Wachstum überzugehen. Die Dicke der Hyphen- 
membran nimmt dabei ab. Die Infektion kann an jeder beliebigen Stelle 
der Knöllchen eintreten und gleichzeitig oder nacheinander an mehreren 
Orten. Bis vier Infektionsstellen an einem Knöllchen wurden festgestellt. 
Mehrfach war der Befall an der Basis der Knöllchen erfolgt, wo ihre 
Rinde mit der der Wurzeln in engster Berührung steht. Somit könnte 
jener im voraufgehenden Absatz erwähnte, in der Wurzelrinde lebende 
Pilz in die Knöllchenrinde einwandern und mit dem Mycel P über- 
einstimmen. Wurzelhaare habe ich an den Knöllchen nur selten beob- 
achtet, niemals Eindringen des Symbionten durch sie. 

Das Mycel P besiedelt nun zunächst die Rindenzellen in unmittelbarer 
Umgebung der Infektionsstelle, indem es in ihnen einige Windungen 
ausführt und sich verzweigt. Die Membran der Hyphen erreicht dabei 
die für das Innenmycel typische Dicke. Von diesem Herde aus wandern 
die Hyphen in weitere Zellen ein und erzeugen erst hier die Arbuskeln, 
womit das früher beschriebene charakteristische Bild des Endophyten 
entsteht. Nicht alle Zellen werden übrigens besiedelt, es können sogar 
größere Gewebeteile pilzfrei bleiben. Keinesfalls wird der Zentralzylinder 
infiziert, wiewohl er reich an Stärke und sicherlich auch an anderen 
Reservestoffen ist. Die Endodermis pflegt bei den Mykorrhizen ein un- 
überwindliches Hindernis für den Symbionten zu sein. 

Ein späteres Auswandern des Mycels P aus den Knöllchen vermittels 
von Emissionshyphen kommt nicht vor. Wo der Pilz mit der Außen- 
welt in Verbindung steht, zeigt sich stets das unverkennbare Bild des 
Infektionsherdes, wie es eben beschrieben worden ist. 


Im Verlaufe der Symbiose kommt es regelmäßig zu einer Verdauung 
des Mycels P, von dem nur die Membranen übrig bleiben. Das hat 
bereits SHIBATA (S. 646) in den Grundzügen beobachtet. Der Vorgang 
beginnt an beliebigen Orten der Knöllchenrinde und verbreitet sich 
allmählich vollständig durch sie. Zuerst schwindet der Inhalt der 
Arbuskeln, darauf der ihrer dünnen Traghyphen, und sie schrumpfen 
zu kleinen Knötchen zusammen, die an feinen Fäden hängen. Das ist 
das Bild der Sporangiolen, die JANSE (S.67) und SHIBATA (S. 645) 
beschrieben haben. Weiterhin wird der gesamte Inhalt der dicken 
Hyphen abgebaut. Aus den Membranresten entstehen erst lockere, 
dann dichter werdende Knäuel, wobei man die Sporangiolen zunächst 
noch gut sieht. Schließlich ballen sich zerknitterte Hyphen zu wirren 
Haufen, in denen Sporangiolen nur gelegentlich erkennbar sind. In 
einzelnen Fällen wurde beobachtet, daß die dickwandigen Hyphen in 
Epidermis und Subepidermis, welche die Infektion vorgenommen hatten, 
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unversehrt waren, während der Abbau des gesamten endophytischen 
Mycels das Endstadium erreicht hatte. Surpata (S. 646) gibt an, zuerst 
würden die dicken Hyphen verdaut und zuletzt die Sporangiolen. Seine 
Auffassung erklärt sich daraus, daß er diese für lebende Organe des Pilzes 
hielt, und da er sie am spätesten verschwinden sah, mußte er annehmen, 
sie würden zuletzt abgebaut. Wie sich die Vesikeln gegenüber der Ver- 
dauung verhalten, wird in einem späteren Abschnitte zu behandeln sein 
(S. 713f.); hier sei nur so viel gesagt, daß sie trotz völligen Abbaues des 
Mycels sehr oft noch Inhalt aufweisen. 


Die Protoplasten der Wirtszellen erfahren während dieser Vorgänge 
keine wesentliche Veränderung. Die Pilzreste bleiben zunächst vom 
Cytoplasma ummantelt. Man sieht nach Bildung der Sporangiolen 
deutlich, daß auch sie vom Plasma mit dünner Schicht umhiillt sind, und 
darum ist anzunehmen, daß dies schon für die Arbuskeln zutrifft, wo- 
von früher die Rede gewesen ist (S. 708). Endlich aber verschwindet 
der gesamte Inhalt der Rindenzellen, in denen nunmehr lediglich die 
Reste des Pilzes sichtbar bleiben. Das Absterben der Knöllchenrinde wird 
indessen nicht durch die Symbiose und die Pilzverdauung verursacht, denn 
das gleiche spielt sich auch in Knöllchen ab, die frei von jeder Infektion 
sind. Die Rinde der Knöllchen verhält sich hierin genau so wie die der 
Wurzeln, und das ist sehr gut begreiflich, weil jene ja abgeänderte Wurzeln 
sind. Deren Rinde geht aber bei den Podocarpeen sowie einigen anderen 
Gymnospermen stets zugrunde und wird durch ein Periderm ersetzt, 
das vom Perikambium gebildet wird (von GUTTENBERG, S. 32, 45). 

Kurz bemerkt sei, daß in der Wurzelrinde keine Anzeichen von 
Verdauung des erwähnten, dem Mycel P ähnlichen Pilzes bemerkt wurden. 


Wohin mag das Mycel P im System der Pilze gehören? Diese Frage 
liegt nahe und hat wesentliche Bedeutung. 

Der Mangel an Querwänden in den Hyphen ist zwar eine charakte- 
ristische Eigenschaft sehr vieler Phycomyceten, aber dem steht für 
den vorliegenden Fall die Tatsache gegenüber, daß manche Eumyceten 
bei endophytischer Lebensweise ein querwandloses Mycel entwickeln. 
Dieses Merkmal ist demnach hier nur mit größter Vorsicht zu bewerten. 
Die Aufklärung wird durch die Vesikeln gegeben, die wir ja schon in 
mehreren ihrer Eigenschaften kennengelernt haben (S. 708f.). 

Es ist wohl möglich, daß manche unter ihnen von vorn herein nichts 
anderes sind als Dauerorgane. Darauf lassen die Anhäufung von plasma- 
tischem und anderem Material, die Vermehrung der Kerne und die Aus- 
stattung mit einer verdickten Membran schließen. Nun wurden aber 
an den im September (21. 9.) fixierten Knöllchen von Podocarpus nubigena 
Beobachtungen gemacht, die in eine andere Richtung weisen. Hier 
fanden sich in der lebenden Rinde Vesikeln, deren plasmatischer Inhalt 
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sehr deutlich geschieden war in einen peripheren Teil mit großen Vakuolen 
sowie wenigen Kernen und in einen zentralen dichten mit vielen Kernen 
(Abb. 5). Diese Vesikeln waren gleich allen anderen von den Traghyphen 
nicht durch Querwände abgegrenzt. Es besteht demnach eine eindeutige 
Gliederung des Vesikelinhaltes in ein Periplasma und ein Ooplasma. 
Diese Bilder UE vollkommen denen der Oogonien bei den 
Peronosporaceen und zwar unter diesen 
wiederum den Albugineen mit vielkerniger 
Oosphäre wie z. B. Albugo Bliti und 
A. portulacae (vgl. GAUMANN, 1926, S.81ff.; 
Knıer 1928, S. 302). Man wird darum nicht 
fehlgehen, wenn man derartige Vesikeln 
als Oogonien betrachtet. Auf Grund dieses 
Befundes ist folgender Schluß zu ziehen: 
Das Mycel P gehört einem Phycomyceten 
an,sehr wahrscheinlich einer Peronosporacee, 
a eng sol Eur wat vielleicht aus der Verwandtschaft von 
Albugo. Vesikeln mit sehr ähnlichen Eigen- 
schaften wie den eben geschilderten, hat übrigens VAN DER P19L (1934, 
S. 773ff.) bei dem Mykorrhizapilze von Burmannia candida festgestellt, 
sie gleichfalls mit Recht für Oogonien angesprochen und das Mycel den 
Peronosporaceen zugeordnet. 

Wenn Oogonien gefunden sind, so wird man natürlich nach An- 
theridien suchen. VAN DER PL (S.773ff.) hat keinerlei Erfolg bei 
seiner Pflanze gehabt. Ich habe bei 
Podocarpus nubigena nur einmal ein Ge- 
bilde gesehen, das möglicherweise ein 
Antheridium war. Dicht neben der Wand 
eines Oogoniums und diesem zugewandt 
lag das angeschwollene Ende einer Hyphe. 
Darin befand sich eine größere Zahl von 
Kernen, wie sie sonst in gewöhnlichen 
Hyphen und ihren Enden nicht ange- 








Abb. 6. à ; 
Oogonium und Antheridium (?). Der troffen wird, und ganz an der Spitze 


Inhalt beider infolge der Fixierung 


etwas geschrumpft. Vergr. 1000x. der kleinen Beule war eine Kernteilung 


im Zustande der Metaphase zu sehen 
(Abb. 6); der Kernbestand war also noch in Vermehrung begriffen. 
Ob es sich hier wirklich um ein Antheridium handelte, hätte freilich 
nur dann entschieden werden können, wenn irgendwo Anzeichen 
von Befruchtung der Oogonien bemerkbar gewesen wären, und das war 
nirgends der Fall. Es macht den Eindruck, als ob die Sexualität des 
in Rede stehenden Phycomyceten einer Rückbildung unterlegen habe, 
wobei dahingestellt bleiben muß, ob sie als eine Folge der symbion- 
tischen Lebensweise und bei dieser allein eintritt. 
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Ferner waren mehrere Vesikeln vorhanden, deren Inhalt sich in 
schwächerem oder stärkerem Maße zu einzelnen Portionen geballt 
hatte, in denen Kerne — vielleicht je einer — nur noch dann sichtbar 
wurden, wenn die Plasmaansammlungen nicht zu dicht waren (Abb. 7, 8). 
Entsprechendes hat van DER PısL (S.771f.) für Burmannia candida 





Abb. 7. 
Abb. 7 und 8. Vesikeln mit Ballung des Plasmas in Portionen. Vergr. 1000 x. 


beschrieben und derartige Vesikeln als, Sporangien bezeichnet. Be- 
sonders groß war die Ähnlichkeit zwischen einem von ihm abgebildeten 
Sporangium (S. 772, Abb.9) und einigen der von mir beobachteten 
Vesikeln, in denen sich ansehnliche rundliche Plasmaballen aus ihrem 
Inhalt gebildet hatten (Abb. 9). Vesikeln mit so mächtiger Wand, 
wie VAN DER PıJL (S. 775) sie beobachtet 
und als Chlamydosporen gedeutet hat, 
sind mir nicht begegnet. 

Als die Oogonien und die vermutlichen 
Sporangien gefunden waren, trat die Frage 
auf, was aus ihnen weiterhin wird. Da- 
rum wurden im November (11. 11.) noch- 
mals Knöllchen von Podocarpus nubigena 
fixiert in der Erwartung, daß nach Ablauf 
von reichlich: 1!/, Monaten etwas zu er- 
mitteln sein müsse. Von diesem Material 
wurden 23 Knöllchen mikrotomiert, davon re 
enthielten 9 Vesikeln, im ganzen rund ~ ‘heen, Vache 0 m Ben 
90 Stück. Das Ergebnis der Untersuchung 
war einigermaßen überraschend; denn nur eine einzige der Vesikeln 
erwies sich durch Peri- und Ooplasma als Oogonium, wenige waren reich 
an gleichmäßig verteiltem Plasma, die meisten arm daran, einige leer. 
Mithin war weder in Richtung auf Oosporen noch auf reife Sporangien 
eine Weiterentwicklung eingetreten, im Gegenteil offenbarte sich allgemein 
Homogenisierung des Vesikelinhaltes, zum großen Teile Verarmung daran 
bis zum Verlust in einigen Fällen. Rückbildung liegt allen Anzeichen 
nach auch hier vor wie bei der Sexualität und unter den entsprechenden 


Bedingungen. 
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Nunmehr fragt es sich, wie es zu der Abnahme des Inhaltes der 
Vesikeln kommen mag, ob Verdauung vorliegt oder Verwendung durch 
den Pilz selbst. Erscheinungen eines unmittelbaren Abbaues durch 
den Wirt, wie sie an dem Mycel unverkennbar sind, lassen sich nicht 
bemerken; von den Hyphen können allein die Membranreste übrig sein, 
während das Plasma der Vesikeln unversehrt erscheint, vielleicht ge- 
schützt durch die dieke Wandung. Indessen ist möglich, daß der Vesikel- 
inhalt allmählich in die Traghyphen wandert, von denen er ja nicht 
durch eine Membran abgeschlossen wird, und auf diese Weise der Ver- 
dauung anheim fällt. Davon mögen einige Vesikeln verschont bleiben, 
werden sie doch zum guten Teile in der toten Knöllchenrinde und deren 
Resten noch mit Inhalt angetroffen. Diese könnten tatsächlich als Dauer- 
organe wirken, zumal sie den Abbau überstanden haben und wohl zu 
einem neuen Mycel auszukeimen vermögen. 


Der Zustand, in dem der Symbiont in den Knöllchen angetroffen 
wurde, läßt auf eine Abhängigkeit seiner Entwicklung von der Jahreszeit 
schließen. Freilich muß dabei berücksichtigt werden, daß es sich um 
eingetopfte Wirtspflanzen handelt, die für den Winter in das Gewächs- 
haus kommen, und es bleibt dahingestellt, ob am natürlichen Standorte 
die gleichen Zustände im Lebensgange des Pilzes auftreten. Die Witte- 
rungsverhältnisse in den einzelnen Jahren werden auch ihren Einfluß 
ausüben. Das zu den drei verschiedenen Jahreszeiten fixierte Material 
zeigte folgende Bilder. Anfang Juni: in vielen Knöllchen die letzten 
Stadien der Pilzverdauung und deren Reste im toten Rindengewebe, neue 
Infektion und vollentwickelte Verpilzung selten; Ende September: Ver- 
pilzung meist, auf der Höhe, beginnende und fortschreitende Verdauung, 
tote Knöllchen mit Pilzresten zurücktretend, frische Infektion selten; 
Mitte November: tote Knöllchen mit Pilzresten und lebende mit Ver- 
dauungszuständen etwa in gleicher Zahl, gelegentlich Abbau erst im 
Anfang. Daraus ist abzulesen, daß die Zeit der häufigsten Infektion 
in den Juli und August gefallen ist; denn im September war die Ver- 
pilzung der Knöllchen am stärksten entwickelt, und die Verdauung setzte 
bereits ein. Diese wurde im Winter und im Frühjahr zu Ende geführt, 
so daß mit Beginn des Juni der Endzustand erreicht war, zugleich aber 
setzte schon wieder der Neubefall der Knöllchen ein. 


Als Ergebnis aller dieser Erörterungen stellt sich eindeutig der Nach- 
weis heraus, daß in den Wurzelknöllchen von Podocarpus eine M ykorrhiza 
besteht, wie JANSE und SHIBATA bereits richtig erkannt haben. Nach 
der von BURGEFF eingeführten Bezeichnungsweise handelt es sich um 
eine thamnisko-tolypophage Mykorrhiza, denn es werden Arbuskeln 
und lockere Hyphenknäuel verdaut. Bakterien kommen in der lebenden 
Knöllchenrinde nicht vor, uné darum beruht die von Spratt und McLUCKIE 
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angegebene Bakteriensymbiose auf einem Irrtum. Man kann doch un- 
möglich annehmen, daß die Knöllchen auf Java und in Deutschland 
einen Phycomyceten enthalten, in Großbritannien und in Australien 
aber stickstoffsammelnde Bakterien. Wenn die beiden letztgenannten 
Autoren derartige Bakterien isoliert haben, so beweist das nichts, maß- 
gebend ist vielmehr der Befund in den lebenden Zellen der Knöllchenrinde. 
Jene Bakterien stammten offenbar nicht aus dem Inneren lebender 
Knöllchen, sondern waren von ihrer Oberfläche oder aus toten in die 
Kulturen übertragen, und da ausschließlich stickstofffreie Nährmedien 
verwendet wurden, konnten: sich in erster Linie nur freien Stickstoff 
assimilierende Bakterien entwickeln; wären die Kulturen mit Stickstoff 
angesetzt worden, so würden sich gewiß auch andere Bodenorganismen 
gezeigt haben. Und McLucxre (S.90) hat wirklich zwei Bakterien 
erhalten, eine „elliptical coccus-like form‘ und ein typisches Stäb- 
chen, aber er sagt ohne Bedenken, es sei nicht zweifelhaft, daß die beiden 
Formen Phasen des gleichen Organismus seien. 

Es ist nun eigentlich müßig, auf die Angaben von SPRATT und 
MoLvckIE noch weiter einzugehen; da es sich jedoch um eine Wider- 
legung handelt, muß wohl versucht werden, die Entstehung des Irrtumes 
aufzuklären. Bei SPRATT (S.806) liest man, die Bakterien-Zoogloea 
erwecke „the appearance of a network of hyphae“ 1), und McLuokie 
(S. 83, 86) schreibt von ,,hyphae-like threads‘ sowie: ‚The zoogloea- 
threads in many cases look like fungal hyphae ...‘‘ Beide haben somit 
allem Anschein nach artefiziell veränderte und wohl auch unzulänglich 
gefärbte Hyphen für Zoogloeafäden angesehen, und McLvckiz (S. 84) 
dazu die Arbuskeln für frei im Cytoplasma liegende Bakterien, mit denen 
die Zellen angeblich gefüllt sein sollen. 

Irrtümlich ist auch die von Spratt (S. 806f.) wie McLuoxie (S. 86f., 
89) vertretene Ansicht, die Wurzelknöllchen seien Hemmungsbildungen, 
verursacht durch die Infektion mit Bakterien. Den Gegenbeweis er- 
bringt die Tatsache, daß es Knöllchen gibt, die frei von Symbionten 
sind. Ich habe derartige Knöllchen, junge wie ausgewachsene, sehr genau 
untersucht und nicht die Spur von irgendeinem fremden Lebewesen in 
ihnen entdecken können. Pilzfreie Knöllchen erwähnen übrigens bereits 
JANSE (S. 67) wie SHIBATA (S. 646). Es ist ferner schon gesagt 
worden, daß die Infektion mit dem Endophyten überhaupt nicht im 
jugendlichen Zustande der Knöllchen erfolgt (S. 709). Ihre Entstehung 
sowie das Aufhören ihres Wachstums in einem bestimmten Stadium 
müssen demnach auf andere noch unbekannte Gründe zurückgehen. 
Auch das schließliche Absterben der Knöllchenrinde hat, wie erwähnt 
(S. 711), nichts mit der Symbiose zu tun, denn es tritt in unverpilzten 
Knöllchen genau so ein. In diesen Dingen besteht eine auffallende Parallele 


1 Die Zeichnungen, die SPRATT von den vermeintlichen Zoogloeen des Bacterium 
radicicola gibt, haben weder mit diesen noch mit Hyphen irgend eine Ähnlichkeit. 
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zwischen den Podocarpus-Knöllchen und den Korallenwurzeln der Cyca- 
deen. Diese werden gleichfalls unabhängig von ihren späteren Endo- 
phyten, Blaualgen, gebildet, ebenso stirbt ihre Rinde ab. Das letztere ist 
wohl bei den Wurzeln der Gymnospermen eine verbreitete Erscheinung. 
Von einigen Autoren, darunter wieder Spratt und McLuckIz, werden 
zwar die Korallenwurzeln auf eine Primärinfektion mit Bacterium radi- 
cicola zurückgeführt, doch ist hier keineswegs das letzte Wort schon ge- 
sprochen (Literatur bei SCHAEDE 1943). 


Nun bleibt noch die wichtige Frage zu erörtern, ob die Mykorrhiza 
für die Podocarpeen eine Bedeutung hinsichtlich der Ernährung haben 
könnte. SHIBATA (S.650) ist bereits die „äußerst spärliche Ver- 
bindung‘‘ des Innenmycels mit der Umwelt aufgefallen, ‚so daß die 
Stoffaufnahme ausschließlich von der Wirtspflanze besorgt werden 
muß‘. Er hat ferner reichlich Zucker in der Knöllchenrinde nachgewiesen, 
der „nach der Pilzbesiedlung stark abnimmt, so daß er anscheinend den 
wachsenden Pilzmycelien zugute kommt“. Wie an früherer Stelle gesagt 
worden ist (S. 710), habe ich an einem Knöllchen bis vier Verbindungs- 
stellen des Endophyten mit dem Außenmycel auffinden können und zwar 
ausschließlich Infektionsherde. Die außen befindlichen Hyphen waren 
aber in manchen Fällen nicht mehr am Leben, denn nur ihre dicke Mem- 
bran war völlig leer noch vorhanden. Seien wir aber einmal großzügig 
und billigen wir jedem Knöllchen vier Verbindungsstellen lebender Hy- 
phen zu. Unter solchen Verhältnissen kann nicht in Betracht gezogen 
werden, daß dem Mycel im Rindengewebe eine wesentliche Nährstoff- 
menge von dem im Boden zufließe, und keinesfalls, daß die Wirtspflanze 
vom Symbionten einen Nutzen ziehe, sei es durch Entnahme von Wasser 
oder Salzen oder organischen Stoffen. Der Pilz lebt vielmehr sicherlich 
als toleranter Parasit auf Kosten des Wirtes, und die Verdauung stellt eine 
Abwehrreaktion desselben dar, wobei freilich begreiflicherweise die brauch- 
baren Bestandteile des Endophyten vom Wirte aufgenommen werden 
(vgl. ScHAEDE 1943, S. 5, 101). 

Versuche, symbiontische Phycomyceten zu isolieren und in Kultur zu nehmen, 
haben bisher nicht den gewünschten Erfolg gehabt, und doch wäre das Gelingen 
für die Klärung ihrer Lebensbedingungen und Entwicklungsgeschichte von größter 
Bedeutung. Der Isolation des Endophyten aus den Podocarpus-Knöllchen stehen 
noch besondere Schwierigkeiten im Wege, auf die kurz hingewiesen sei. Man kann 
den Knöllchen von außen in keiner Weise ansehen, wie es in ihrem Inneren be- 
schaffen ist; denn nichts verrät, ob sie überhaupt infiziert sind, ob das Rindengewebe 
lebt und den Phycomyceten birgt, oder ob es abgestorben nur noch seine Überreste 
enthält, zugleich aber allerlei andere Organismen. Ganz abgesehen sei von den 
Rückständen toten Rindengewebes früherer Knöllchen, die an den zuletzt gebildeten 
haften, von Bodenpilzen wie Bakterien durchsetzt schwerlich ganz keimfrei zu machen 
sind, vielleicht aber auf mechanischem Wege beseitigt werden könnten. Die Isolation 
wäre jedenfalls mit zahlreichen Knöllchen durchzuführen und würde ohne Zweifel 











Die Symbiose in den Wurzelknöllchen der Podocarpeen. 717 


mehrere Pilze ergeben, unter denen der Symbiont nicht einmal zu sein braucht, 
weil der für ihn geeignete Nährboden noch nicht bekannt ist. Es wäre somit sehr 
viel Mühe aufzuwenden, der Erfolg jedoch recht zweifelhaft und Irrtum nur zu leicht 
möglich. 

II. 

An den Podocarpus-Knöllchen wurden noch einige cytologische 
Untersuchungen durchgeführt; denn auch auf diesem Gebiete bestehen 
Unklarheiten und ergaben sich Widersprüche zwischen früheren Angaben 
und meinen Beobachtungen. 

Eine sehr verbreitete Erscheinung ist, daß von einem Symbionten 
besiedelte Zellen größer werden als ihre infektionsfreien Nachbarn; 
doch für die Podocarpus-Knöllchen trifft das nicht zu. Man darf sich 
hier nicht täuschen lassen. Die Zellen besitzen nämlich sehr verschiedene 
Gestalt, und da man in den Mikrotomschnitten immer nur Teile von 
ihnen zu sehen bekommt, kann es eintreten, daß ein großes Stück einer 
verpilzten Zelle neben einem kleinen einer unverpilzten liegt. Das Um- 
gekehrte kommt natürlich auch vor und darf nicht unbeachtet bleiben. 
Besser tut man, verpilzte Knöllchen mit pilzfreien zu vergleichen. Es 
bot sich mir Gelegenheit, solche unmittelbar nebeneinander im gleichen 
Präparate zu untersuchen, und hier war kein Unterschied in den Aus- 
maßen der Zellen festzustellen. Die pilzfreien Knöllchen besitzen übrigens 
gleiche Größe wie die infizierten, die auch sonst in ihrem Äußeren keine 
besonderen Merkmale aufweisen. 

Der Gehalt an Cytoplasma ist in unverpilzten Zellen wie in verpilzten 
recht gering, er beschränkt sich auf den dünnen Wandbelag und eine 
Hülle um die Kerne, die mitunter etwas reichlich ausfällt. Die vom Pilze 
besiedelten Zellen verfügen höchstens insofern über eine größere Menge 
von Cytoplasma, als dieses wie erwähnt (S. 708), die Hyphen und gewiß 
auch die Arbuskeln mit zarter Schicht umkleidet. Abgesehen von dem 
Mycel aber sehen alle Zellen leer aus, wie das dem Parenchym allgemein 
eigen ist. Nach der Verdauung des Pilzes kann man gelegentlich Plasma- 
ansammlungen um die Kerne finden, es handelt sich wohl zum Teil 
um das Cytoplasma, welches das Mycel umhüllte und nunmehr frei ge- 
worden ist. Kurzum, irgendwelche wesentlichen sichtbaren Veränderungen 
am Cytoplasma treten infolge der Verpilzung der Zellen nicht ein. 


Die Zellen enthalten allermeist mehrere Kerne, worüber der nächste 
Absatz Näheres bringt. Die Kerne der infizierten Zellen sind etwas größer 
als die der pilzfreien, eine bei Symbiosen ganz allgemein auftretende Er- 
scheinung. Die Gestalt der Kerne ist in allen Zellen kugelähnlich, es 
sei denn, daß ihnen durch beengte Lage zwischen Hyphen eine Zwangs- 
form aufgenötigt wird. . SHIBATA (S. 647) gibt Gestaltsveränderungen 
nach der Zellinfektion an, aber diese gehen nach meinen Beobachtungen 
auf den Einfluß der Fixierungsmittel zurück, denn wo diese gut gewirkt 
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hatten, waren die Kerne stets rundlich. Die Struktur der Kerne in 
verpilzten Zellen erschien mir etwas lockerer und gröber, auch die Chromo- 
centren ein wenig größer als in den pilzfreien. Man muß hier freilich 
vorsichtig sein und die Wirkung der Fixierungsmittel berücksichtigen. 
Die Volumenzunahme scheint vor allem auf einer Vermehrung der 
Karyolymphe zu beruhen. Von dem „hochgradig veränderten Zustand“ 
der Kerne, der nach SHIBATA (S. 647) vor wie während der Pilzverdauung 
bestehen und ihnen das Aussehen einer „kompakten chromatischen 
Masse“ geben soll, habe ich nichts bemerken können und bin überzeugt, 
daß derartige Bilder Fixierungsartefakte sind; denn schlecht fixierte 
Kerne sehen in der Tat aus wie Farbenkleckse. Die Kerne der verpilzten 
Zellen unterscheiden sich demnach von denen der pilzfreien auch während 
der Verdauung nur durch eine gewisse Größenzunahme und durch Ver- 
gröberung ihrer Struktur. 


Wie gesagt sind die Zellen im Rindengewebe der Knöllchen größten- 
teils vielkernig. SHIBATA (S. 646f.) hat angegeben, die Vermehrung 
der Kerne komme in infizierten Zellen durch Amitosen zustande, die 
er beobachtet zu haben meinte und auch abgebildet hat. SPRATT 
(S. 807)*) und MoLuckie (S.85) haben sich ihm angeschlossen. Dem ist 
aber schon SCHÜRHOFF (1919, S. 377£.) entgegengetreten, der ein sehr 
umfangreiches Material untersucht und ausschließlich Mitosen gefunden 
hat. Dieses Ergebnis kann ich nur bestätigen; denn ich habe mehr als 
1000 Schnitte sorgfältig mit der Ölimmersion durchsucht, doch sind mir 
trotz aller Mühe keine Amitosen zu Gesicht gekommen, sondern lediglich 
Mitosen ohne folgende Zellteilung, und zwar immer nur in pilzfreien Zellen. 
Diese Mitosen sowie Vielkernigkeit der Zellen wurden aber auch in Knöll- 
chen festgestellt, die gar nicht infiziert waren; die Kernvermehrung 
ist also nicht von der Verpilzung abhängig. Besonders lehrreich war 
ein großes Knöllchen, das gerade an zwei Stellen vom Pilze befallen 
wurde, der erst wenige Zellen besiedelt hatte, und doch enthielten viele 
Zellen fern von den Infektionsstellen mehrere Kerne sowie Mitosen. 
Demnach erfolgt die Kernvermehrung ausschließlich durch Mitosen, und 
die Zellen besitzen bereits mehrere Kerne, wenn der Pilz in sie einwandert. 
Es wäre immerhin möglich, daß die beginnende Infektion einen besonderen 
Anreiz zu Karyokinesen im gesamten Rindengewebe mit sich bringt, 
indessen tritt die Vielkernigkeit, wie gesagt, auch in pilzfreien Knöllchen 
auf. Ob während oder kurz nach dem Eindringen des Pilzes in die Zellen 
noch Mitosen stattfinden können, vermag ich nicht mit Sicherheit zu 
sagen, gesehen habe ich es jedenfalls nirgends. 





1 Die Zeichnungen, die SPRATT bringt, sind außerordentlich dürftig. Sie 
stellen nicht einmal den ruhenden Kern richtig dar, geschweige daß sie zum Beweise 
der Amitose geeignet wären. 
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Auf Grund meiner Beobachtungen kann ich erklären, wie SHIBATA 
zu der Meinung, daß die Kerne sich amitotisch teilen, gekommen ist. 
Nicht selten liegen in verpilzten Zellen zwei Kerne so dicht nebeneinander, 
daß sie sich berühren. Solche Bilder sind geeignet, Amitosen vor- 
zutäuschen, besonders wenn ein Kern den anderen etwas überlagert. 
Da nun aber durch das von mir angewandte Färbeverfahren die Kern- 
membran kräftig rot gefärbt wurde, konnte stets mit absoluter Sicher- 
heit festgestellt werden, daß in derartigen Fällen keine Verbindung 
zwischen den Kernen bestand. Außerdem befinden sich mitunter zwei 
Kerne in geringem Abstande voneinander und werden durch Cytoplasnia 
verbunden, wodurch eine sanduhrähnliche Figur entsteht; auch das 
kann für eine Amitose gehalten werden. Solche Bilder hat SHIBATA 
richtig gezeichnet, aber in der Deutung ist er fehl gegangen. Vielleicht 
war hieran die von ihm angewandte Färbung schuld, während an Hand 
meiner Präparate, in denen Cytoplasma, Kernmembran und Karyotin 
verschieden gefärbt waren, keinerlei Irrtum aufkommen konnte. 

Verschmelzung von Kernen und Mitosen nach der Pilzverdauung, wo- 
von SHIBATA (S. 647f.) berichtet, habe ich nicht beobachten können. Das 
erstere wird durch dicht nebeneinander liegende Kerne vorgetäuscht 
worden sein wie die Amitosen. Die von SHIBATA mit 12 angegebene 
diploide Chromosomenzahl ist schon längst auf 24 berichtigt worden (vgl. 
SCHÜRHOFF, S. 378). 

Zusammenfassung. 

Es wird der Beweis erbracht, daß in den Wurzelknôllchen von 
-Podocarpus-Arten eine Mykorrhiza vorliegt entgegen den Angaben über 
eine Bakteriensymbiose. Der querwandlose Pilz bildet in den lebenden 
Zellen der Knöllchenrinde lockere Hyphenknäuel mit Arbuskeln, auch 
Vesikeln kommen vor. Das Mycel wird schließlich bis auf die Membranen 
verdaut; manche Vesikeln bleiben dabei verschont. 

Da Vesikeln gefunden wurden, die eine Gliederung ihres Inhaltes 
in ein Periplasma und ein vielkerniges Ooplasma zeigten, also Oogonien 
waren, ist zu schließen, daß der Pilz ein Phycomycet aus der Verwandt- 
schaft der Peronosporaceen, vielleicht der Albugineen, ist. Antheridien 
und Befruchtung wurden nicht beobachtet. Manche Vesikeln könnten 
Sporangien sein. Eine Weiterentwicklung dieser zur Sporenreife oder 
der Oogonien zu Oosporen trat nicht ein; vielmehr wurde der Vesikel- 
inhalt späterhin homogenisiert, zum Teil verschwand er. 

Die Knöllchen entstehen nicht infolge der Infektion mit dem Pilze, 
der sie erst nach ihrer fortgeschrittenen oder vollendeten Entwicklung 
befallt. Es gibt Knöllchen, die frei von jedem fremden Lebewesen 
sind. Das regelmäßige Absterben der Knöllchenrinde entspricht dem 
Verhalten der Wurzelrinde bei gewissen Gymnospermen und hat mit, der 
Symbiose nichts zu tun, zumal es auch bei den pilzfreien Knöllchen in 


gleicher Weise eintritt. 
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Da das endophytische Mycel mit dem im Boden nur sehr spärliche 
Verbindungen besitzt, kommt eine so reichliche Stoffzufuhr von außen 
her, daß die Wirtspflanze daraus Nutzen ziehen könnte, nicht in Betracht. 
Der Pilz ist vielmehr ein harmloser Parasit, die Verdauung eine Abwehr- 
maßnahme des Wirtes. 

Durch die Verpilzung wird die Größe der Zellen nicht beeinflußt, 
ihr Cytoplasmagehalt nur geringfügig vermehrt. Die Kerne werden 
etwas größer, ihre Struktur leicht vergröbert. 

Die Vielkernigkeit, die nicht allein infizierten Zellen eigen ist, sondern 
auch pilzfreien und ebensolchen Knöllchen, entsteht nicht durch Amitosen, 
sondern durch Mitosen ohne folgende Zellteilung. Diese wurden aus- 
schließlich in noch nicht infizierten Zellen gefunden, die demnach schon 
vor dem Einwandern des Pilzes mehrere Kerne besitzen. 
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(Aus dem pflanzenphysiologischen Laboratorium der Kgl. Tierärztlichen und 
Landwirtschaftlichen Hochschule, Kopenhagen.) 


TOTE SPEICHERGEWEBE IN LEBENDEN SAMEN. 


Von 
D. MüLLer. 


(Eingegangen am 12. Juni 1943.) 


Das Speichergewebe der höheren Pflanzen ist fast durchweg aus 
lebenden, dünnwandigen Parenchymzellen aufgebaut. Eine Ausnahme 
scheinen nur die Nährgewebe bestimmter Samen mit Stärkevorräten zu 
machen, deren Zellen vielleicht keine funktionstüchtigen Kerne mehr 
enthalten, so daß erst unter dem Einfluß anderer Zellen (Embryo, Aleuron- 
schicht) des betreffenden Speicherorgans der Abbau und die Lösung der 
Stärke usw. erfolgen können. Hierher gehören die Fälle bei Gramineen, 
Zingiberaceen, N yctaginaceen u.a. (NETOLITZKY). 

Daß das Gramineenendosperm mit Ausnahme der Aleuronzellen ein 
„totes Magazin mit Speicherstoffen‘‘ ist, wurde schon von van TIEGHEM 
und Brown und Morris angenommen und später von ALEXANDROV und 
ALEXANDROVA, BRUSCHI, GUREWITSCH, STOWARD und WEISSFLOG be- 
wiesen. Daß die Endospermatmung der Gramineen nur von der Atmung 
der Aleuronzellen herrührt, haben MULLER und Ho. bei Triticum ge- 
funden. Die ältere Geschichte der Frage über den lebenden oder nicht- 
lebenden Zustand des Gramineenendosperms ist sehr ausfiihrlich von 
Bruscui bearbeitet. Neuere Übersichten der Frage geben LEHMANN und 
AICHELE (S. 519ff.) und NETOLITZKY (S. 90ff.). 

Das Vorkommen von toten Speichergeweben außerhalb der Gramineen- 
caryopsen ist dagegen nur vereinzelt erwähnt worden. KoEPPEN stellte 
das Fehlen von Zellkernen im reifen Speichergewebe der Früchte von 
Typha, Sparganium und Phytolacca fest, desgl. FORTAK im Perisperm von 
Peperomia und im Peri- und Endosperm von Brachychilus, MARWINSKI 
und WeıssrLoc im Perisperm von Mirabilis. WeıssrLoc fand, daß die 
stärkeführenden Nährgewebe folgender Samen tot sind: Commelina, Pali- 
sota, Agrostemma und Fagopyrum. Sonst sind in der Literatur tote, 
mehlige Endo- und Perisperme nirgends erwähnt. 

Ich habe darum, wie aus Tabelle 1 und 3 hervorgeht, eine Reihe von 
Samen aus verschiedenen Familien mit mehligen Endo- oder Perispermen 
untersucht und zum Vergleich in Tabelle 2 einige Samen mit nicht- 
mehligen Endospermen. Für die Untersuchungen wurden folgende 
Lösungen verwendet: 

2% NaHSeO, (Selenit), py 4,0. 

0,2—0,004% Na,TeO, (Tellurit), py 9,8—7,7. 
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2% 2,3,5-Triphenyl-tetrazoliumchlorid (Tetrazolium), py 3,7 !. 

0,002% Indigokarmin, in Leitungswasser gelöst, py 7,4. 

Die lebenden Samen wurden 24 Stunden in Wasser eingeweicht, 
dann längs oder quer durchgeschnitten, so daß sowohl der Keim wie das 
Speichergewebe deutlich sichtbar waren. Die halbierten Samen lagen dann 
in den verschiedenen Lösungen 24—48 Stunden. 

Selenit- und Tetrazoliumiôsung färben lebende Zellen intensiv 
rot, Tellurit schwarzgrau, weil diese Verbindungen als Wasserstoff- 
acceptoren für die Dehydrasen in den lebenden Zellen fungieren. NaHSeO, 
wird hierdurch zu dem roten Se (ScHEURLEN, Eıpmann), Tetrazolium 
zum roten Formazan (KUHN und JERCHEL, LAKON) und Tellurit zum 
schwarzen Te reduziert (SCHEURLEN, KLETT, HAsEGAwA). In Selenit-, 
Tetrazolium- und Telluritlösung werden somit nur die lebenden Zellen 
gefärbt. In Tetrazolium ist die Reaktion meistens nach 1—2 Stunden sehr 
deutlich, in Selenit erst nach 2—24 Stunden, und in Tellurit erst nach 
24-48 Stunden, alles bei 18—20°. Das Tetrazolium wird auch von 
Ascorbinsäure, Cystein und Glutathion reduziert, aber nur in alkalischer 
Lösung, py 29 (KuHN und JERCHEL). Außerdem muß man darauf 
achten, daß Tetrazolium in Licht rotgefärbt wird. 

Während Tetrazolium in allen Fällen, mit Ausnahme von Brachychilus, 
Dyckia und Bromelia, eine tief rote Farbe mit lebenden Keimen und 
lebenden Speichergeweben ergab, verhielt sich Selenit anders. In gewissen 
Samen, wie Beta und Chenopodium, wurde der lebende Keim nur rötlich 
gefärbt, und bei Phytolacca und Brachychilus gar nicht. Wahrscheinlich 
drang die Selenitlösung in diesen Fällen nicht in die lebenden Zellen ein. 

Tetrazolium und Selenit wird auch sonst von lebenden Zellen reduziert. 
Sodann werden lebende Hefezellen (Preßhefe), Speichergewebe von 
Kartoffeln und junge Siebröhren rot gefärbt. Sclerotien von Claviceps 
purpurea, 5 Jahre lang trocken aufbewahrt, wurden nicht gefärbt und 
waren tot. Sclerotien, die nur 2 Jahre trocken aufbewahrt waren, wurden 
rot gefärbt und waren lebendig. 

Indigokarmin färbt nur die toten Zellen intensiv blau, die lebenden 
Zellen werden nicht oder nur wenig gefärbt, weil die saure Anilin- 
farbe nicht in die lebenden Zellen einzudringen vermag (NELJUBOV) 
oder die eindringende Farbe von den Dehydrasen der lebenden Zellen zu 
dem farblosen Leukomdigokarmin reduziert wird. Statt Indigokarmin 
kann man, wie WEIssFLoG angibt, 0,5% Anilinblau oder 0,5% Nigrosin 
als Testlösung verwenden. 

Von den 4 Testlösungen ist die Indigokarminlösung ungiftig. In 
0,1% Tellurit keimten Agrostemma githago, Lepidium sativum und Tri- 
ticum vulgare, in 1—2% Tetrazolium keimten nur die beiden ersten 
und bildeten tiefrote Keime, in 1—2% Selenit keimte keiner der Samen. 


1 Für die Überlassung des Salzes bin ich der dänischen Abteilung der „‚Bayer“- 
1.G.-Farben zu Dank verpflichtet. 
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Aus Tabelle 1 geht hervor, daß die mehligen Speichergewebe in 
lebenden Samen der folgenden Familien tot sind: Juncaceae, Cyperaceae, 
Gramineae, Sparganiaceae, Commelinaceae, Bromeliaceae, Cannaceae, 
Zingiberaceae, Polygonaceae, Caryophyllaceae, Chenopodiaceae, Phytolacca- 
ceae, Portulacaceae und Cistaceae. Die Befunde mit Selenit, Tetrazolium 
und Indigokarmin stehen in Einklang mit den oben zitierten Arbeiten 
über das Fehlen von Zellkernen in dem Speichergewebe der Samen von 
mehreren der erwähnten Familien. 


Tabelle. 


Das stärkehaltige Speichergewebe in 2% Selenit und in 2% Tetrazolium weiß, 
in 0,02% Indigokarmin blau. Der Keim in 2% Selenit und 2% Tetrazolium rot, 
in 0,02% Indigokarmin weiß (bei den Centrospermae verhielten sich das Endosperm 
wie der Keim, das Perisperm ‘wie die sonstigen Speichergewebe der Tabelle): 

Juneaceae: Luzula multiflora. Cyperaceae: Carex grayi. Gramineen mit Fett- 
endosperm: Alopecurus pratensis, Dactylis glomerata, Koeleria cristata. Sparganiaceae: 
Sparganium neglectum. Commelinaceae: Commelina communis, Tinnantia fugaz, 
Tradescantia fluminensis. Bromeliaceae: Dyckia rariflora!, Bromelia nidus-puellae '. 
Cannaceae: Canna. flaccida. Zingiberaceae: Brochychélus horsfieldii?. Polygonaceae: 
Fagopyrum esculentum, Polygonum. orientale, orientalis. Caryophyllaceae: 
Agrost ı githago, Spergula arvensis. Chenopodiaceae: Beta vulgaris ?, Cheno- 
podium bonus-henricus ?. Nyetaginaceae: Mirabilis jalapa. Phytolacecaceae: Ph ytolacca 
esculenta. Portulacaceae: Portulaca oleracea. Cistaceae: Helianthemum grandiflorum. 








Besonders bemerkenswert sind die Gramineen mit Fettendosperm. 
Solche kommen nach MATLAKOWNA u.a. bei Alopecurus, Dactylis und 
Koeleria vor und enthalten nach Kummer 4—26% Fett. Die Zellmem- 
branen der stärke- und fettführenden Gramineenendospermen ver- 
schwinden vor der Reife, so daß das Endosperm zu einer breiartigen 
Masse wird, die, aus den Samen ausgedrückt, sich abrundet. Wie 
Tabelle zeigt, sind die Fettendosperme der Gramineen im Gegensatz zu an- 
deren fetthaltigen Speichergeweben tot. Wie das Fett beim Keimen dieser 
Gramineen mobilisiert wird, ist unbekannt, aber MATLAKOWNA hat auf 
‘das sehr merkwürdige Verhalten des Scutellums beim Keimen — das Scu- 
tellum wächst durch das breiartige Endosperm hindurch — hingewiesen. 

Aus Tabelle 2 geht hervor, daß die nichtmehligen Speichergewebe 
von Samen von Coniferen, Liliaceae, Amaryllidaceae, ‚Viola, Ricinus 
und Daucus, wie auch zu erwarten, lebend sind. 


Tabelle 2. 
Speichergewebe und Keim in 2% Selenit und in 2% Tetrazolium rot, in 0,02% 
Indigokarmin weiß oder bläulich: 
Coniferen: Abies alba, Picea ( densis, Pinus t Liliaceae: Zremurus spec- 
labilis. Amaryllidaceae: Narcissus pseudonarcissus, Alstroemeria aurantiaca. Violaceae: 
Viola tricolor. Euphorbiaceae: Ricinus gibsonii. Umbelliferae: Daucus carota. 


1 Phy ytolaca- und Brachychilus-Keime wurden von Selenit -nicht rot gefärbt. 
Brachychilus-, Dyckia- und Bromelia-Keime wurden von Tetrazolium gelbrot 


gefarbt. 
2 Die Keime wurden nur schwach rötlich mit Selenit. 
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In Tabelle 3 sind einige Versuche mit Lösungen von Na,TeO,, Tellurit, 
wiedergegeben. Man muß beim Arbeiten mit Telluritlösungen ver- 
schiedene Konzentrationen verwenden. Einige lebende Keime werden 
am schnellsten und stärksten in den höheren, stark basischen, andere 
wieder in den niedrigeren Konzentrationen geschwärzt. In allen Kon- 
zentrationen wurden die mehligen Speichergewebe auch nicht im ge- 
ringsten geschwärzt. In Tabelle3 sind außerdem, nach einem Vor- 
schlag von Gapp und Kyär, einige Versuche mit Doppelfärbung zu finden. 
Die nach 24 Stunden Quellung durchgeschnittenen Samen wurden in eine 
Mischlösung von 2% Selenit und 0,002% Indigokarmin gelegt. Man 
erhält dann eine Doppelfärbung; besonders schön sieht man in quer- 
durchschnittenen Samen von Fagopyrum den lebenden, roten, S-förmigen 
Keim im blauen Feld des toten Endosperms. 























Tabelle3. 
‘ 7 t Lésung von 2% Selenit 
0,2—0,004 % Na:TeO, in 0,002% Indigokarmin 
Keim Speichergewebe} Keim = al 
ger githago . schwarzgrau weiB rot blau 
Fagopyrum esculentum . oe = À 9 9 
Sparganium neglectum . . „ „ „ », 
Triticum vulgare . . .. 2 „ » » 
Ricinus gibsonii. . . . . ar schwarzgrau 
Pinus montana . . . . . Pr » 


Die lebende Hülle um die toten Speichergewebe. 

Außer dem mehligen Speichergewebe — dem Stärkeendösperm — 
besteht das Gramineenendosperm aus einer ein- bis mehrschichtigen 
Hülle von lebenden Zellen, den Aleuronzellen, die das Stärkeendosperm 
umgeben. Schon Brown und EscomBE waren der Ansicht, daß diese 
lebendige Zellschicht einen Schutzmantel um das innere tote Stärkeendo- 
sperm bildet und die übrigen Endospermzellen gegen Auslaugen während 
der Keimung schützt. Die gerade innerhalb der Aleuronzellen liegenden 
Amylasezellen (Hypaleuronzellen), die während der Keimung ziemlich viel 
Amylase abgeben (LINDERSTRÜM-LANG und ENGEL), wurden von BRUSCHI 
als lebend angesehen. Aber weil sie durch Selenit- und Tetrazoliumlösung 
nicht gefärbt, wohl aber besonders stark durch 0,02% Indigokarmin blau- 
gefärbt werden, müssen die Amylasezellen tot sein. Eine ähnliche Hülle 
von lebenden Zellen wie die Aleuronzellen der Gräser haben auch Carez, 
Luzula, Fagopyrum, Polygonum und Rumez, deren Aleuronzellen durch 2% 
Tetrazolium rotgefärbt, aber in 0,02% Indigokarmin nicht blau werden. 
Es ist darum berechtigt, diese Aleuronzellen als lebend anzusehen. Bei 
Carex (C. grayi) färben sich auch die Hypaleuronzellen rötlich und sind 
wahrscheinlich lebend. Neben der Aufgabe, das Endosperm gegen Aus- 








Tote Speichergewebe in lebenden Samen. 725 


laugen zu schützen haben die Aleuronzellen allem Anschein nach auch 
andere Aufgaben. Über die Aleuronschicht der Zingiberaceen vgl. unten. 
Die Aleuronzellen der Commelinaceen und Bromeliaceen wurden nicht 
untersucht. 

Totes -Perisperm, lebendes Endosperm. 

Bei den Centrospermae ist das Perisperm, wie oben angegeben, tot, 
aber die wenigen Endospermlagen, die, wie eine kürzere oder längere 
Scheide die Radicula umfassen, sind lebendig. Die Untersuchungen 
wurden an Samen von Agrostemma githago, Spergula arvensis, Beta vulgaris, 
Chenopodium bonus-henricus, Phytolacca esculenta und Portulaca oleracea 
ausgeführt. Die aufgequollenen, durchgeschnittenen Samen zeigen nach 
24 Stunden oder weniger in 2% Tetrazoliumlösung sehr schön das 
lebende Endosperm. Wahrscheinlich verhindern die lebenden Gewebe 
um die Radicula herum unter anderem ein Auslaugen des toten Perisperms 
während der Keimung. Außerdem darf man die Lagerung des Keimes um 
das tote Perisperm herum als eine Sicherung gegen Auslaugen des Peri- 
sperms betrachten. Besonders wirksam ist dies bei den Nyctaginaceen 
(Mirabilis), wo das Perisperm gänzlich vom Keim umgeben ist, während 
das Endosperm fehlt. 

Wie die Centrospermae haben auch die Cannaceae und Zingiberaceae 
unter den Scitamineen doppeltes Sameneiweiß, sowohl Peri- wie Endo- 
sperm. Bei den Cannaceen (Canna flaccida) war das unechte Perisperm 
(Pseudoperisperm) tot. Schon van TIEGHEM sprach bei Canna aurantiaca 
von einem passiven Sameneiweiß. Dagegen war die aleuronhaltige, als 
Endospermrest angesehene Zellschicht, die die den Keim enthaltende 
Samenhöhlung auskleidet, lebendig. Bei den Zingiberaceen ( Brachychilus 
horsfieldii) war die Aleuronschicht — die äußerste Schicht des Endo- 
sperms — lebend, das Stärkeendosperm und das Perisperm waren, wie 
schon FORTAK angegeben hat, tot. Es wäre interessant gewesen, auch 
die anderen Familien der Scitamineen zu tintersuchen, aber von den 
zugänglichen Samen der Musacéen (Musa) und Marantaceen (Thalia) 
wurde weder Keim noch Speichergewebe in Tetrazolium oder in Tellurit 
gefärbt, und die Samen waren wahrscheinlich tot. 


Mehrere von den angeführten Pflanzenfamilien, z. B. die Bromeliaceen 
und die Familien der Scitamineen, bedürfen einer weiteren Untersuchung, 
wenn wieder lebende Samen zu haben sind. 


Zusammenfassung. 

1. In den lebenden Samen von Juncaceae, Cyperaceae, Gramineae, 
Sparganiaceae, Commelinaceae, Bromeliaceae, Cannaceae, Zingiberaceae, 
Polygonaceae, Caryophyllaceae, Chenopodiaceae, Phytolaccaceae, Portulaca- 
ceae und Cistaceae sind die mehligen Speichergewebe tot. In solchen 
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Samen wird der lebende Keim durch 2% NaHSeO, und 2% 2,3,5-Tri- 
phenyl-tetrazoliumchlorid rot und durch 0,2—0,004% Na,TeO, schwarz- 
grau, während das Speichergewebe in allen Fällen ungefärbt bleibt. In 
0,02% Indigokarmin werden die toten Speichergewebe tiefblau, die 
lebenden Keime nicht oder nur wenig gefärbt. 

2. Alle untersuchten mehligen Endo- und Perisperme waren tot. Da- 
gegen sind die fetthaltigen Speichergewebe der Samen lebend. Eine Aus- 
nahme bilden die fett- und die stärkehaltigen Endosperme der Gramineen 
mit Fettendosperm, die tot sind. 

3. Die äußerste, nicht mehlige Schicht des Speichergewebes, die Aleu- 
ronzellen, ist bei den Juncaceen, C'yperaceen, Gramineen und Polygonaceen 
lebend und dient unter anderem wahrscheinlich als Schutzmantel um das 
tote Speichergewebe. 

4. Bei den Centrospermae ist das mehlige Perisperm tot, dagegen ist das 
' wenig ausgebildete Endosperm, das die Radicula handschuhfingerartig 
umgibt, lebendig. Bei den Cannaceen und Zingiberaceen ist das Perisperm 
tot. Die Cannaceen haben einen lebenden, dünnschichtigen Endosperm- 
rest, die Zingiberaceen haben ein großes, totes Stärkeendosperm, von 
einer Hülle von lebenden Aleuronzellen umgeben. 

5. 2,3,5-Triphenyl-tetrazoliumchlorid reagiert schneller mit den leben- 
den Zellen als Selenit und reagiert mit einigen lebenden Keimen, die von 
Selenit nicht oder kaum gefärbt werden. Das Tetrazoliumsalz ist nur 
wenig giftig. Agrostemma und Lepidium keimten in 1—2% Lösung des 
Salzes, Triticum aber nicht. 
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ZUR THEORIE DER KALTLAGERKRANKHEITEN 
. VON FRÜCHTEN. 


Von 
R. PLANK. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 5. Juli 1943.) 


In einer früheren Abhandlung in dieser . Zeitschrift! haben wir 
unter dem gleichen Titel eine theoretische Erklärung für die bei der 
Kaltlagerung kälteempfindlicher Früchte beobachteten Erscheinungen 
zu geben versucht. Der Prozentsatz 
erkrankter Früchte nimmt dabei mit 
sinkender Lagertemperatur zuerst zu, 
erreicht ein Maximum und nimmt 
dann bei noch tieferen Temperaturen 
wieder ab. Dieses Verhalten, das in 
Abb. 1 dargestellt ist, konnte durch 


erkrankte Früchte 





1 


Temperatur eine Störung im normalen Ablauf des 
kin. 1. Tepldilies Vidinué cher biochemischen Geschehens erklärt wer- 
Erkrankungskurve. den, die durch den verschiedenen Ver- 


zögerungsgrad einzelner ineinander- 

greifender chemischer Reaktionen (Zellgiftbildung und Zellgiftveratmung) 
mit abnehmender Temperatur verursacht wird. Es genügte bereits, einen 
physiologischen Kettenvorgang anzunehmen, der nur aus zwei ver- 
schieden stark temperaturabhängigen Einzelreaktionen besteht, um das 
in Abb. 1 dargestellte Verhalten zwanglos zu erklären. Für die Bildung 
der Zellgifte y setzen wir 

log y = log y, + at 
und für ihre Veratmung 

log y = log yo + a’t 
wobei a und a’ die Temperaturkoeffizienten der beiden Reaktionen 
sind (a < a’). Diejenige Temperatur, bei der y = y’ wird, unterhalb 
deren sich also der schädliche Stoff in der Zelle anzusammeln beginnt, 
bezeichneten wir als „kritische Temperatur“ ¢,. 

Inzwischen sind noch verwickeltere Abhängigkeiten der Kaltlager- 
schäden von der Lagertemperatur bekannt geworden. W. H. Smır# ? 
beobachtete bei der Pflaumensorte ,,Monarch‘* den Beginn des Auf- 
tretens von Kaltlagerkrankheiten, also die sog. ,,kritische Temperatur‘, 
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bei einem Teil der Früchte schon oberhalb + 10°C. Bei + 7° trat ein 
Maximum der Schädigung auf, die dann bei sinkender Temperatur wieder 
abnahm, um in der Nähe von + 1° ein Minimum zu erreichen. Bei 0° 
und noch tieferen Temperaturen wurde dann wieder ein Anstieg be- 
obachtet. Dieser Verlauf ist in Abb. 2 dargestellt. 
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Abb. 2. Erkrankungskurve der Pfl rte „M ch‘ 


nach W. H. Smrrx. 


Es kann nun leicht gezeigt werden, daß auch dieses verwickeltere 
Verhalten durch unsere oben angedeutete Theorie erklärt werden kann. 
Es ist dazu nur notwendig, zwei Krankheitsursachen und dement- 
sprechend zwei Paare physiologischer Kettenvorgänge der erwähnten 
Art anzunehmen, von denen jedes Paar zu einer in Abb. 1 dargestellten 
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Abb. 3. Zwei Erkrankungskurven I und II und deren 
Resultante. 


Erkrankungskurve führt. Die kritischen Temperaturen und die beiden 
Temperaturkoeffizienten der Reaktionen sind dabei für jedes Paar 
gekoppelter Vorgänge verschieden, so daß die beiden Kurven I und II 
in Abb.3 nicht kongruent sind und gegeneinander verschoben er- 
scheinen. Von der Kurve II kommt außerdem nur der rechte Ast zum 
Ausdruck, da bei —1 bis —2° die bei der Kaltlagerung zu ver- 
meidende Gefriertemperatur erreicht wird. Die resultierende schädliche 
Wirkung ergibt sich aus der Summation der Einzelwirkungen. Ad- 
diert man die Ordinaten der Kurve I und II, so kann man bei ent- 
sprechender Wahl der kritischen Temperaturen und der Temperatur- 
koeffizienten wieder die in Abb.2 dargestellte experimentell ermittelte 
Kurve erhalten. 
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Diese Deutung der Versuchsergebnisse wird dadurch gestützt, daß 
Smir# den in Abb.2 dargestellten Verlauf der Gesamtschädigung 
selbst aus zwei Krankheitsursachen zusammengesetzt angibt. Im Be- 
reich der höheren Temperaturen (Kurve I in: Abb. 3) wurde eine Ge- 
lierung des Fruchtfleisches beobachtet, welches dabei während der 
Lagerung zwar weich, aber nicht saftig wurde und sich dunkler färbte; 
am Kern bildete sich ein Ring von weißem, schwammigem Gewebe. 
Bei tiefen Temperaturen (Kurve II in Abb. 3) war dagegen die innere 
Fleischbräune (internal browning) vorherrschend, die bei höheren Tempe- 
raturen nur schwach auftrat und dann stets von der Gelierung des Frucht- 
fleisches begleitet war. 

Die früher von uns vorgeschlagene Theorie für das Zustande- 
kommen der Kaltlagerkrankheiten genügt also auch, um das neuerdings 
von SMITH festgestellte verwickeltere Verhalten der Früchte zu deuten. 
Um welche biochemischen Vorgänge es sich dabei handelt, bleibt aller- 
dings zunächst noch unbekannt. 
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Kurze Mitteilung. 


(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


ZUR SPORENKEIMUNG VON PSALLIOTA CAMPESTRIS. 


Von 
H. Keun. 


(Eingegangen am 15. September 1943.) 


Sporen höherer Pilze zum Keimen zu bringen, ist im Laboratoriums- 
versuch oft mit großen Schwierigkeiten verbunden. Dies gilt in besonde- 
rem Maße für Psalliota campestris, deren Sporen man bisher nur in 
sterilem Zustand auf Agarnährböden, niemals jedoch nichtsteril in Erde, 
Humus, Pferdemist oder dergleichen Substraten, zum Keimen bringen 
konnte. Während man also im Laboratorium über sicher reproduzier- 
bare Sporenkeimmethoden verfügt, sind die natürlichen Keimungs- 
bedingungen der Champignonsporen noch völlig unbekannt. Der Prak- 
tiker (Champignonanbauer) hat sich damit abgefunden, mit ,,Champignon- 
brut‘ zu arbeiten und die Keimung der Sporen im Mistbeet als Utopie 
zu betrachten. 

Seit Jahren befasse ich mich mit dieser Frage. Die Keimung der 
Sporen gelang mir auf Agarnährböden frühestens nach 5—10 Tagen, 
meist jedoch erst nach 20 und mehr Tagen und immer nur zu 2—15% 
(KEHL 1942). Ein Zufall brachte mir neuerdings einen Fortschritt: Die 
laufend angesetzten Sporenkeimversuche haben zur Folge, daß in meinem 
Arbeitsraum die Champignonsporen bei anderen Versuchen beinahe 
ebenso häufig als Infizienten auftreten, wie Penicilliumarten. So gerieten 
einige Champignonsporen in Hängetropfenpräparate, die Narbenschleim 
von Orchideen enthielten und auf hohlgeschliffenen Objektträgern mit 
Vaseline verschlossen waren (v. GUTTENBERG 1943). Die Sporen keimten 
nach 2—5 Tagen zu 95%. 

Daraufhin wurden viele Sporenkeimversuche mit Narbenschleim von 
Orchideen angesetzt. Kleine Tropfen Narbenschleim frischer Phalaen- 
opsis-Blüten mit den stets darin enthaltenen isolierten Narbengewebs- 
zellen wurden zu etwa gleichen Teilen mit Leitungswasser vermischt, 
mit Champignonsporen beimpft und als winzige Hängetropfen an Deck- 
gläsern angebracht, die mit Vaseline auf hohlgeschliffenen Objektträgern 
befestigt wurden. Die Versuche wurden ohne irgendwelche sterile Kautelen 
ausgeführt. Dennoch blieben 40% der Präparate ohne Fremdwachstum, 
vielleicht zufolge einer mehr oder minder bakteriziden und fungiziden 
Wirkung des Orchideennarbenschleimes. Und nur in diesen Präparaten 
konnte die Keimung der Champignonsporen nach wenigen Tagen zu fast 
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100% beobachtet werden, während in den infizierten Präparaten die 
Keimung gänzlich ausblieb. 

Es gelingt also, Champignonsporen ohne wesentliche Keimverzöge- 
rung zum Keimen zu bringen. Dabei zeigt sich auch, daß die Sporen 
100%ig keimfähig sind. Ein gewisser Grad von Sterilität scheint zu den 
Keimuingsbedingungen zu gehören. 

Es bleibt nun noch zu klären, ob es sich hier um eine die Keimung 
der Champignonsporen beschleunigende Wirkung des Orchideennarben- 
schieimes oder nur um die von ihm ausgehende Hemmung der Kon- 
kurrenten (Bakterien, Hefen und andere Pilze) handelt. Es ist auch 
denkbar, daß der Narbenschleim nur teilweise eine Rolle dabei spielt, 
und daß allmählich entstehender Sauerstoffmangel in den abgeschlossenen 
Präparaten (Anaerobiose) bzw. das von den absterbenden isolierten 
Gewebszellen ausgeschiedene Kohlendioxyd oder das Zusammenwirken 
mehrerer solcher Faktoren die Ursache für die rasche und fast 100 %ige 
Keimung ist. 

Daß dabei im Orchideennarbenschleim enthaltene Wirkstoffe von 
Einfluß sind, ist wenig wahrscheinlich, denn Champignonsporenkeim- 
versuche mit Vitaminen, Aminosäuren und mit den nach KÔGL aus Hefe 
isolierten Bioskomponenten sind sämtlich negativ verlaufen. 

Weitere Versuche, diese Fragen zu klären, sind im Gange. 
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